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IN T R O D U C T IO N
C hargé  de mission par l’I.R .S .A .C . ( ’ ) au cen tre  d ’U vira 
p endan t les années 1952-1954, nous avons eu la possibilité au 
cours d ’investigations consacrées aux Invertébrés du Iac T a n g a - 
nika et du Iac M ohasi, de découvrir le cycle biologique des mé­
duses v ivant en ces lacs et ap p arten an t au genre Lim nocnida. 
N ous avons égalem ent pu retrouver les élém ents de ce cycle dans 
les eaux du bassin du C ongo, au S tan ley  Pool, au cours d ’une 
mission subsidiée par « C E M U B A C  » (2) en septem bre 1957.
C ’est dans le Iac T an g an ik a  que Lim nocnida  fut signalée 
pour la prem ière fois, il y  a près de tro is-quarts de siècle par
R. B o h m  (1883).
Sa découverte fit sensation  à  l 'ép o q u e ; M o o r e  (1903) voulut 
y  voir le tém oignage de l’origine m arine du Iac T angan ika , con­
ception au jo u rd ’hui abandonnée tan t pour des raisons zoologi­
ques que géologiques ( P e l s e n e e r , 1896, 1906; P o l l , 1950).
Le cycle biologique de Lim nocnida  é ta it resté inconnu ju squ ’à 
ce jour m algré de nom breuses et persévéran tes recherches. En 
effet bien que l’on ait constaté  que les m éduses du T an g an ik a  
se m ultiplient p ar bourgeonnem ent m édusaire, leur origine restait 
une énigme. La m éduse prenait-elle  naissance im m édiatem ent 
d ’une larve p lanula  sans passer par un stade  fixé (cycle des 
T rachym éduses) ou bien p résen tait-e lle  une phase asexuée poly- 
podiale (cycle des A ntho-, Lepto- et L im nom éduses).
N ous avons eu le bonheur de découvrir la larve aux dépens 
de laquelle se forme le polype et le polype lui-même engendran t 
la méduse.
A u cours de ce travail, nous envisagerons en prem ier lieu 
l’écologie, le cycle biologique et la struc tu re  histophysiologique 
de la méduse.
L ’étude de la litté ra tu re  nous a en effet m ontré à quel point 
les données concernant ces anim aux éta ien t incohérentes et 
fragm entaires.
N o tre  second bu t sera  l’é tude du polype et ses d ifféren tes 
form es de bourgeonnem ent. E nfin , au term e de ces recherches 
nous ten terons d 'in tég re r ces diverses observations dans l’en­
semble de nos connaissances sur les C oelentérés, é tan t ainsi
( 1 ) Institu t pour la R echerche Scientifique en Afrique Centrale.
(2) C entre  Scientifique et M édical de l’U niversité  Libre de Bruxelles 
en Afrique C entrale.
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am enés à étud ier le cycle de Lim nocnida, sa position systém ati­
que et ses relations phylogénétiques.
N ous tenons à exprim er ici no tre  g ra titude  à l’I.R .S .A .C . et 
à  son conseil d ’adm inistration , sans la généreuse in tervention 
desquels ces recherches n ’au ra ien t pu être entreprises.
C e travail a été exécuté au laborato ire  de M onsieur le P ro ­
fesseur P .  B r i e n .  Q u ’il nous soit perm is de lui exprim er notre 
profonde reconnaissance pour l’in térêt constan t et les conseils 
précieux q u ’il n ’a cessé de nous prodiguer.
M adam e H e r l a n t - M e e w i s  n ’a pas m anqué de nous signaler 
les techniques les plus judicieuses dans l’application des recher­
ches histologiques ; q u ’elle veuille bien accepter l’expression de 
no tre  reconnaissance
M adem oiselle d e  B r o u c k è r e  a bien voulu nous au toriser à  
utiliser les insta lla tions de rayons X  dans les laborato ires de 
chimie qu elle dirige.
M onsieur v a n  d e n  D u n g e n  et M onsieur G o c h e  nous ont 
perm is d ’em ployer le m icroscope électronique installé  en leur 
laborato ire avec la collaboration technique dévouée de M onsieur 
A r t . N ous leur exprim ons notre  vive g ratitude.
M onsieur V a n d e r m e e r s c h e , D irecteur adm in istra teu r du 
C E M E N IA  (-)  nous a aidé avec la plus g rande com pétence 
dans la p réparation  des coupes u ltrafines et des m icrophoto­
graphies électroniques. N ous l’en rem ercions très cordialem ent.
M adam e D i s e r e n s  a été chargée des photographies de nos 
coupes, M adem oiselle D e v r o y e  en a exécuté les dessins. N ous 
leur sommes très obligé et les rem ercions pour leur zèle et leur 
dévouem ent.
L A  M E D U S E
I. R E P A R T IT IO N  —  A S P E C T  G E N E R A L
A)  R épartition  (fig . 114).
C ’est dans le Iac T an g an ik a  que la Lim nocnida, m éduse dulci- 
cole, a été découverte pour la prem ière fois p a r R. B o h m  en 
1883. G u n t h e r  la décrivit en 1893 et la dénom m a Lim nocnida  
tanganyicae. D e nom breux au teurs ont retrouvé Lim nocnida  dans 
le Iac T an g an ik a , notam m ent v o n  W i s s m a n  (1887), M o o r e
(3) C entre de M icroscopie E lectronique M édical Industriel et Agricole.
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( 1 8 9 9 - 1 9 0 3 ) ,  G u n t h e r  ( 1 9 0 6 ) ,  C u n n i n g t o n  ( 1 9 0 4 ,  1 9 0 5 ) ,  
S t a p p e r s  ( 1 9 1 4 ) ,  L. v a n  d e n  B e r g h e  ( 1 9 3 3 ) ,  H u b e r t  ( 1 9 3 4 ) ,  
L e s t r a d e  ( 1 9 3 4 - ’3 6 ) ,  S c h o u t e d e n  ( 1 9 3 4 - ’3 9 ) ,  B e a u c h a m p  
( 1 9 4 6 ) ,  L e l o u p  ( 1 9 4 6 - ’4 7 ) .
Lim nocnida tanganyicae a été égalem ent récoltée dans d 'au tres  
bassins hyd rograph iques africains : dans le bassin du N iger 
(S oudan  frança is), p ar le docteur T a u t a i n  en 1 8 8 8  (décrite  par 
J.  D e  G u e r n e , 1 8 9 3 - ’9 4 )  et p ar D a g e t  en 1 9 5 0 ,  à  la C ôte 
d ’ivoire, près d ’A ssay  (récolte de B u d g e t t , étude de B r o w n e , 
1 9 0 6 - 1 9 0 7 ) .  D ’après M o n o d  ( 1 9 4 7 ) ,  elle existerait peu t-ê tre  au 
T ibesti. E lle fut trouvée dans le bassin  du Zam bèse, la rivière 
C hobe au K alahari, p ar J o r d a a n  ( 1 9 3 4 ) ,  Elle est p résen te  dans 
les eaux du bassin du N ii : dans le V ic to ria -N y an za  ( A l l u a u d , 
1 9 0 3 ;  G u n t h e r , 1 9 0 7 ;  H o b l e y , 1 9 2 9 ) .  G u n t h e r  ( 1 9 0 7 )  dé­
crivit les spécim ens du V icto ria  comme é tan t une forme de 
Lim nocnida tanganyicae, la varié té  victoriae.
Elle fut encore récoltée dans le Iac M ohasi, au R uanda par 
V e r h u l s t  ( S c h o u t e d e n , 1 9 3 9 )  et D a m a s  ( 1 9 5 3 )  et dans les 
lacs Sake et Bilila p ar D a m a s  ( 1 9 5 3 ) .
Lim nocnida  au ra it été observée mais non récoltée dans le Iac 
Kivu et dans les lacs T shohoka au R uanda ( K a n d t  dans P e l s e - 
n e e r , 1 9 0 5 )  ainsi que dans les eaux du bassin du C ongo, au Iac 
Léopold I I  ( S c h o u t e d e n , 1 9 2 4 ) .
Au cours d ’une mission au S tan ley  Pool dirigée par M . le 
P ro fesseu r P. B r i e n  et subsidiée par le « c e m u b a c  » nous avons 
pu les récolter dans des é tendues d ’eau proches des rap ides où 
elles nous fu ren t signalées p ar M r. B r i c h a r d  ( 4) .
G râce à l’obligeance de M r R u z e t t e  nous avons pu obtenir 
des spécim ens p rovenan t d ’une m are des rapides d 'In g a  (B as 
C o n g o ) .
D ’après les indigènes elles ap p ara îtra ien t égalem ent aux envi­
rons de S tanleyville dans les b ras du fleuve isolés pendan t la 
saison sèche.
Enfin, trois au tres espèces du genre Lim nocnida  ont été dé­
crites, deux africaines et une asiatique ; Lim nocnida rhodesiae 
signalée en R hodésie dans le systèm e du Z am bèse  p ar B o u l e n -  
g e r  ( 1 9 1 2 ) ,  dans le systèm e du Limpopo par A r n o l d  et B ou- 
l e n g e r  ( 1 9 1 5 ) ,  au T ran sv aa l, dans le systèm e du Limpopo par 
F a n t h a m  et P o r t e r  ( 1 9 3 3 )  et en R hodésie du Sud p ar B e r r y  
E d n e y  ( 1 9 3 9 )  ; Lim nocnida cydom oce, J o r d a a n  ( 1 9 3 4 )  décou­
(4) D a r t e v e l l e  (1949) s ig n a le  la  p r o b a b i l i té  d ’u n e  te lle  d é c o u v e r te .
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verte  au T ran sv aa l dans les eaux de la Crocodile R ivir aux en­
v irons de P retoria , ainsi qu ’à Johannesburg . Lim nocnida indica, 
A n n a n d a l e  (1912) signalée aux Indes b ritanniques dans les 
rivières Jenna, K ristna et K ayna p ar A n n a n d a l e  (1911-’12), 
G r a v e l y  et A g h a r k e r  (1912), H o r a  (1926) et R a o  ( 1931 - ’32) 
dans le Iac P e ry a r p a r D a r l i n g  (1935), dans le S ahyadris  par 
J o n e s  (1951) et p ar K r i s h n a m u r t h y  (1952) dans le K rishnara- 
gasagur.
C es q ua tre  espèces de Lim nocnida, ainsi que la variété vic­
toriae, ne seraient, d ’après L e l o u p  (1951) que les form es d ’une 
seule e sp èce : Lim nocnida tanganyicae. K r a m p  (1954) ram ène 
égalem ent les trois espèces africaines à une seule : Lim nocnida  
tanganyicae  ( G u n t h e r ) distincte de la ferm e indienne Lim noc­
nida indica  décrite p ar A n n a n d a l e .
D ans le chapitre  consacré à la systém atique, nous développe­
rons les raisons qui nous porten t à d istinguer 4 espèces dans le 
genre Lim nocnida  ; une espèce asiatique Lim nocnida indica  
A n n a n d a l e  (1912) et trois a frica in es : Lim nocnida tanganyicae  
G u n t h e r  (1893) propre aux eaux du T an g an ik a , Lim nocnida  
victoriae G u n t h e r  (1907) g roupan t l e s  populations répandues 
dans la m ajorité des eaux africaines et Lim nocnida congoensis 
n. sp. découverte dans le bassin du C ongo.
E n  ce qui concerne la position systém atique du genre Lim noc­
nida, K r a m p , 1938-1954, l’inclut très judicieusem ent dans un 
subordre  nouveau des Leptolines, les Lim nom éduses. C ette  po­
sition est égalem ent accordée par K r a m p  (1950) et R u s s e l l  
(1953) à C raspedacusta, forme très voisine de Lim nocnida.
B) A sp e c t général (fig . 1, 2 et 3 ) .
N ous n 'env isagerons ci-dessous que le type  de Lim nocnida  
récolté d ans le Iac T an g an ik a . Les m éduses provenan t des au tres 
eaux africaines p résen ten t comme nous le verrons p ar la suite, 
quelques particu larités m orphologiques et physiologiques les d if­
férenciant des m éduses du Iac T an g an ik a .
Lim nocnida tanganyicae  est à l ’é ta t adulte  un gracieux anim al 
de form e discoidale, légèrem ent épaissi au  centre. Il m esure de 
10 à 25 mm de diam ètre, son épaisseur a tte in t environ le tiers 
de la largeur. L’exom brelle présen te  un anneau  m arginal ecto- 
derm ique con tenan t de nom breux ném atocystes. Le m anubrium  
est cylindrique et court. Son diam ètre occupe les deux tiers de 
celui de la cavité sous-om brellaire. La bouche circulaire, la rge­
1*
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m ent ouverte, dépasse à peine le niveau du velum, celui-ci est 
étro it et horizontal, il possède une m usculature circulaire bien 
développée. U n  renflem ent lenticulaire m ésogléique de l’om brelle 
soulève le fond de la cavité gastrique et en réduit la capacité, 
comme le ferait le fond d ’une bouteille. Les canaux radiaires, 
généralem ent au nom bre de quatre , parfo is cinq, six ou sept, 
p ro longent la cavité gastrique jusque dans le canal m arginal
Fig. 1
Lim nocnida tanganyicae  provenant du Iac T an g an ik a  et dont le m anubrium 
présente un bourgeonnem ent m édusaire intense.
circulaire. Les tentacules s 'in sèren t sur l’exom brelle au-dessus de 
l’anneau  m arginal des ném atocystes, au niveau du canal cir­
culaire dont ils son t issus. Ils son t creux, le canal g as­
trique s ’y  prolonge. P a r leur base, ils adhèren t sur une courte 
distance, à  l’exom brelle. A u nom bre de 150 à 300, les tentacules 
sont disposés su r plusieurs rangées, de 5 à 9 généralem ent, les 
perrad iaux , in terrad iaux  et ad rad iaux  é tan t les plus longs. Les 
ten tacu les de Lim nocnida tanganyicae  p résen ten t de nom breux 
boutons urtican ts arm és de ném atocystes. C es boutons sont plus 
ou moins dispersés en anneaux  transversaux  tou t au long des
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Fig. 2
Lim nocnida victoriae  originaire du Iac M ohasi, le m anubrium  porte les 
gonades mais est dépourvu de bourgeons m édusaires. C ette  méduse présente 
par rapport à celle du T an g an ik a  un nom bre plus élevé de tentacules 
disposés plus régulièrem ent au tour de lexom brelle.
:i
Fig. 3
Schéma indiquant la répartition  et l ’orientation des m uscles dans la méduse 
de Lim nocnida tanganyicae. L 'épaisseur des traits est proportionnelle à 
l'im portance de la m usculature. A gauche la coupe passe au n iveau d ’un 
canal radiaire, à droite dans une région interradiaire.
260 SOCIÉTÉ ROYALE ZOOLO G IQ U E DE BELGIQUE
tentacules. C ependan t les ten tacu les les plus développés sont 
dépourvus de ba tte rie  ném atocytaire  dans leur région proxim ale 
qui est lisse et ne possède que des ném atocystes dispersés. Le 
systèm e nerveux est rep résen té  p a r deux anneaux  situés à la 
base  du velum et séparés l’un de l’au tre  p a r la lame m ésogléenne. 
Il existe un nom bre variable de statocystes, de 200 à 300 environ. 
Ils son t situés à la base  du velum au niveau de l ’anneau  m ar­
ginal de ném atocystes, sous l'anneau  nerveux externe. C haque 
sta tocyste  est form é d ’une capsule close con tenant une m asse 
sphérique de cellules. C ette  m asse de cellules est a ttachée  à la 
capsule du côté le plus proche du canal m arginal. Les bourgeons 
m édusaires et les gonades se développent sur la paroi externe 
du m anubrium . Lim nocnida tanganyicae  a donc une structure  
très voisine de celle de Craspedacusta sowerbii. N ous verrons 
qu elle en a le cycle biologique. E lle en d iffère  cependan t par 
deux tra its  im portan ts : la form ation des bourgeons m anubriaux 
chez Lim nocnida tanganyicae  a lors que C raspedacusta sowerbii 
en est tou jours dépourvu, l’em placem ent des gonades sur le m a­
nubrium  dans le genre Lim nocnida  tand is que les g landes géni­
tales se trouvent sur les canaux rad iaires chez C raspedacusta  
sowerbii.
II. E C O L O G IE  —  E T H O L O G IE  —  P H Y S IO L O G IE
Lim nocnida tanganyicae  est répandue dans tou t le Iac T a n g a ­
nika du N ord  au Sud et, comme le signale E. L e l o u p  (1951), 
aussi bien près des côtes et des fonds élevés q u ’au large, vers 
les g randes profondeurs.
Les récoltes journalières que nous avons effectuées dans la 
baie nord  du Iac, p en d an t les années 1953-’54, m ontren t que si 
la fréquence des m éduses, observées en surface, varie d ’un en ­
droit à l ’au tre  de la baie et dans un même endroit au cours de 
l’année, ces anim aux sont tou jours présents, quelle que soit la 
saison, dan s les eaux p rofondes du Iac.
Les Lim nocnida  des lacs M ohasi et Sake se cap tu ren t égale­
m ent en toutes saisons, tan t en p rofondeur que dans les eaux 
superficielles. N ous n ’avons pu observer de d ifférence apprécia­
ble au cours des divers séjours que nous y  avons effectués.
Les m éduses du S tan ley  Pool et d ’Inga ne s ’observent selon 
tou te  vraisem blance que dans les m ares isolées par le re tra it des 
eaux en saison sèche, aux hau tes eaux elles sont em portées par 
le couran t au fur et à m esure de leur libération du polype.
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Le tab leau  ci-dessous nous indique quelques données écolo­
giques relatives aux lacs T angan ika , M ohasi, Sake et au S tan ­
ley Pool.
Tanganika  
(K ufferath, C ap art 1951)
Sake  
(D am as 1954)
Profondeur 1.470 m 4,3 m
A ltitude 778 m 1.350 m
Superficie 34.000 km2 20 km2
pH 0 m 9,3 0 m 8,50
200 m 8,0 3 m 7,75
Tem pérature
0 m 2 5 ,5 - 29,5 0 m 24,20
25 m 2 5 ,5 - 26,5 4 m 22,30
100 m 23,7
M ohasi M are de K insuka
(D am as 1954) (S ta n ley  Pool)
Profondeur 13,8 m 7,5 m
A ltitude 1.400 m 290 m
Superficie 52 km-’ 2.300 m2
p H 0 m 8,35 0 m 5,7
12 m 7,80 —
T  empérature
0 m 24,55 0 m 25,7
12 m 22,60 —
La m éduse Lim nocnida tanganyicae  peut a tte ind re  des p ro ­
fondeurs considérables. D ans le Iac T an g an ik a , L e l o u p  (1951) 
a signalé des récoltes réalisées en tre  50 et 100 m ètres ; nous 
avons nous-m êm e pu cap tu rer des m éduses en tre  100 et 150 mè­
tres. Les nom breuses récoltes que nous avons effectuées dans 
ce Iac nous m ontren t que ces anim aux sont les plus abondan ts 
en tre  10 et 25 m de profondeur. C es observations sem blent in­
diquer que les Lim nocnida tanganyicae  a ffectionnen t les eaux 
profondes et confirm ent l’opinion émise p ar S t a p p e r s  (1914) 
selon laquelle « elles vivent d ’ord inaire en tre  10 et 15 m de p ro ­
fondeur ».
Les m éduses des lacs M ohasi et Saké ainsi que du bassin du 
C ongo vivent p a r contre dans des eaux moins profondes (voir 
tableau ci-dessus).
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D e nom breux au teurs ont signalé que Lim nocnida  fuit en eaux 
profondes aux heures de forte insolation pour réapparaître  à la 
tom bée ou au lever du jour ( A r n o l d  et B o u l e n g e r , 1915; 
J o r d a a n , 1934 ; V e r h u l s t  cité p ar S c h o u t e d e n , 1939 ; L e l o u p , 
1951).
Il est hau tem ent probable que comme le signale L e l o u p  ( 1951 ) 
Lim nocnida tanganyicae  suive l’ensem ble du plancton lors de sa 
m igration journalière. O n  sait en effet que le zooplancton du 
T an g an ik a  m igre journellem ent d ’une centaine de mètres.
Il fau t signaler toutefois que l’on peut observer sporad ique­
m ent de g randes quan tités de m éduses, en surface non seulem ent 
au lever et au coucher du soleil, mais aux heures de plus fortes 
insolations et ceci tan t dans les eaux du T an g an ik a  que dans 
celles du M ohasi et du Sake.
O n  sait que les hydrom éduses réag issen t différem m ent à l’in­
fluence de la lum ière — certaines y  sont indifférentes, d ’autres 
deviennent plus actives, d 'au tre s  encore fuient la lum ière intense 
du jour, s 'en foncen t dans les eaux plus profondes et ne revien­
nen t en surface que lorsque la lum ière s ’atténue.
N ous avons tenté de vérifier expérim entalem ent la sensibilité 
de Lim nocnida  à la lumière. Les résu lta ts obtenus sont assez 
variables. D ans l’ensemble, les m éduses fuient cependan t toute 
source lum ineuse in tense artificielle ou naturelle, mais é tan t d o n ­
né les conditions expérim entales très éloignées de celles réalisées 
dans leur milieu naturel, notam m ent réchau ffem en t des eaux dû 
au faible volum e de nos aquarium  et de ce fait l’im possibilité de 
séparer les réactions dues à une augm entation  de la tem pérature  
de celles dues à l’influence de la lumière, il nous est im possible 
de conclure définitivem ent. Chez G oniom em us au tre  Limnomé- 
duse, l’influence de la lumière semble égalem ent peu définie et 
variable su ivant les au teurs ( Y e r k e s , 1903, 1904, 1906 ; Y e r k e s  
et A y e r , 1903 ; M o r s e , 1906).
P a r  contre  Craspedacusta, devient plus active dans les endroits 
ensoleillés, et a tendance à vivre en surface pendan t le jour tandis 
qu elle se m aintient en p ro fondeur lorsque tom be l’obscurité 
( R o m a n e s , 1880-1885 ; P a y n e , 1924 ; G a r m a n , 1924 ; F e y t a u d  
et C a d e n a t , 1930; W h i t e , 1930 ; P e r k i n s , 1935). T ou tefo is 
d ’après M i l n e  (1938) C raspedacusta  ne p résen tera it pas de 
réaction vis-à-vis de la lumière, l’activité de la m éduse étan t la 
même la nuit et le jour.
D ifféren ts au teurs on t étudié la d istribution  saisonnière des 
Lim nocnida  dans les eaux superficielles du Iac T an g an ik a . B e a u -
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c h a m p  (1946) signale que ces m éduses appara issen t à l’extrém ité 
sud du Iac à la fin de la saison sèche. A u fu r et à m esure que 
la saison des pluies avance, on les trouve plus au N ord . L ’au teur 
a ttribue  ce phénom ène au fait q u ’à la fin de la raison sèche, 
il y  a une baisse graduelle de la tem pératu re  des eaux de su r­
face, celle-ci descendan t à 25,0° dans la baie N o rd  à 23,5° dans 
la baie Sud. Com m e conséquence de cette dim inution de tem pé­
ra tu re  le therm ocline se situe à des niveaux de plus en plus bas, 
devient moins bien défini et d ispara ît même dans les eaux basses 
de l’extrém ité sud du Iac T an g an ik a  provoquan t un m élange 
considérable des eaux de surface et des eaux plus profondes 
riches en sels nu tritifs. C et appo rt de sels nu tritifs se m anifeste 
p ar un développem ent abon d an t et im m édiat du p lancton et des 
m éduses. La d istribution S u d -N o rd  de ces eaux plus productives 
serait due au vent du Sud dom inant pendan t la saison sèche. La 
saison des pluies est caractérisée p ar un changem ent d 'o rien ta ­
tion des vents, qui soufflan t du N o rd  provoquent un change­
m ent de direction dans les eaux de l’épilimnion, des p e rtu rb a ­
tions au niveau du therm ocline, le m élange des eaux superfi­
cielles et profondes, l’enrichissem ent des couches supérieures en 
substances nutritives et, en définitive, l'établissem ent de condi­
tions plus stables tou t au long de la saison hum ide.
P our L e l o u p  ( 1951 ) « les m éduses appara issen t plus nom breu­
ses à la surface vers le Sud  ensuite vers le N ord , parce qu ’au 
débu t de la saison des pluies, elles sont chassées de leur zone 
pro fonde p ar des substances nocives provenan t des couches su ­
périeures de l’hypolim nium . En effet, les élém ents accum ulés 
dans ce dern ier rem ontent et se m élangent à l’épilim nion lors 
des pertu rbations des eaux qui se produisen t au début de la 
saison des pluies (R .S .A . B e a u c h a m p , 1946).
C es substances com prennent des p roduits favorables ou nui­
sibles. C ertains, tels que les phosphates et les sels am m oniacaux 
remis en circulation favorisent la pullulation des m icrovégétaux, 
mais d ’autres, tels que l ’hydrogène su lfuré sont néfastes pour 
la faune . . .
C ’est pour échapper à l’action nuisible des substances de 
déchet brusquem ent libérées que les m éduses rem ontent en m asse 
vers la surface, non seulem ent à la fin de la saison sèche mais 
aussi à tout au tre  m om ent de l’année. »
En ce qui concerne la baie N o rd  du Iac T an g an ik a , nos ob­
servations nous m ontrent que la présence de ces m éduses en
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surface est sporad ique et imprévisible. C es apparitions sont trop 
irrégulières tou t au long de l’année pour établir un cycle.
U ne étude plus approfondie  nous semble nécessaire pour véri­
fier les raisons de ces apparitions soudaines et m assives. Il fau ­
d ra it notam m ent vérifier l’existence de substances nocives dans 
l’epilimnium à la fin de la saison sèche, leur com position et leur 
répartition  ; d ’après L e l o u p  (1951), ces substances se m élangent 
à l’epilimnium, dès lors nous ne com prenons plus la signification 
d ’une m igration en surface. U ne étude sta tistique de la concen­
tration  des m éduses dans les eaux superficielles des diverses 
régions du Iac devrait ê tre  en treprise  afin de vérifier s ’il existe 
réellem ent des d ifférences régionales. S ignalons enfin que l 'ap ­
parition  de ces anim aux planctoniques en surface pourrait égale­
m ent ê tre  due à des déplacem ents locaux du milieu am biant 
(voir R u s s e l l , 1925, ’27, '28, ’31).
A  p a rt les travaux  classiques de R o m a n e s  (1880-’85) peu 
d ’études ont été faites sur le com portem ent et la physiologie 
des m éduses d ’eau douce C raspedacusta  et Lim nocnida. S igna­
lons notam m ent C r e m e r  (1907), H a r g i t t  (1907), M a a s  (1908), 
M i l n e  (1937), B e r r y  E d n e y  (1939).
G onionem us, form e m arine proche des deux prem ières, a été 
mieux étudiée, principalem ent p ar M o r s e  (1906-1907), M u r - 
b a c h  (1903, 1907, 1909), Y e r k e s  (1902-1904, 1906), Y e r k e s  
et A y e r  (1903).
B e r r y  E d n e y  a étudié expérim entalem ent les réactions de 
Lim nocnida rhodesiae  à diverses tem pératures ; il a pu m ontrer 
que l’activité m otrice des m éduses augm ente lo rsqu ’on dim inue 
ou augm ente la tem pératu re  du milieu, les maxima d ’activité se 
m anifestan t à 32° C et 14° C, des tem pératures supérieures ou 
inférieures am enant la cessation de tou t mouvement.
R o m a n e s  (1885) é tud ian t l’influence de la tem pérature  sur 
C raspedacusta  avait observé que l’activité de cette  m éduse aug­
m ente égalem ent avec la tem pérature, une tem pératu re  de 37,7° C 
é tan t léthale pour Craspedacusta. C e t au teur avait rem arqué 
égalem ent que chez les form es m arines, la tem pérature  léthale 
est plus b a s se : 21,10" C  (d ’après W e e s e  et T o w n s e n d , 21 à  
23° C ) et que C raspedacusta  é ta it com plètem ent détru ite  par 
le gel.
B e r r y  E d n e y  a établi égalem ent les valeurs maxim ale et mi­
nim ale de pH  supportées p ar des Lim nocnida rhodesiae. Ces 
anim aux résistent, d ’après l’au teur, à des pH  varian t de 5,8 à
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9, des valeurs inférieures ou supérieures é tan t léthales. O r, comme 
nous le m ontre le tableau ci-dessus, le pH  des eaux du T a n g a ­
n ika est toujours supérieur à 9, celui du M ohasi et du Saké très 
proche de cette valeur : 8,35 et 8,50. Les eaux du S tan ley  Pool 
sont p ar contre acides, leur pH  a tte ig n an t la valeur de 5,7. 
N otons que les expériences de B e r r y  E d n e y  ont été faites sur 
un nom bre insuffisan t d ’exem plaires, huit, donc q u a tre  témoins, 
pour ê tre  significatives. D e plus, cet au teu r a jou te  soit 1 cc de 
HC1 N /4 0  ou de N a O H  N /4 0  dans des récip ients con tenan t de 
l’eau tam ponnée à pH  7,4 et les Lim nocnida. Il est vraisem blable 
que ceux-ci sont lésés par des concentrations élevées d ’acides 
ou de bases avan t que le milieu ne soit hom ogénéisé. A joutons 
enfin que l’au teu r n ’a pu déterm iner les pH  proches de 9 qu 'à  
l'a ide d ’indicateur.
L ’influence de solutions de concentration  saline variée a été 
é tudiée sur C raspedacusta  et G onionem us, Lim nom éduse proche 
de Lim nocnida. Chez Craspedacusta, forme dulcicole, H a r g i t t  
(1907) a m ontré que l’eau distillée dim inue fortem ent l’activité 
contractile. R o m a n e s  (1885) observe que des C raspedacusta  
transférées dans l’eau de m er à 29,4° C dépérissen t rap idem ent ; 
dans de l’eau de m er diluée 1, 4, 6, 8 et 10 fois, le ré su lta t est 
identique mais plus lent ; enfin, dans des solutions diluées de 
12 à 18 fois, les anim aux peuvent subsister de quelques heures 
à quelques jours.
C es expériences dém ontrent, comme le signale D e j d a r  ( 1 9 3 4 )  
que les m éduses d ’eau douce sont plus in to léran tes pour l’eau 
de m er que les m éduses m arines le sont pour l’eau douce.
N otons égalem ent les études fragm entaires de M a a s  (1908) 
sur l’influence des sels N aC l et KC1 sur Craspedacusta. R ap ­
pelons que L o e b  (1900, 1905, 1906) a pu m ontrer chez G onio­
nem us que le ry thm e des contractions du cen tre  de l’om brelle 
est stim ulé p ar les ions N a  et inhibé par les ions K, C a et M g.
M a a s  (1908) a égalem ent étudié l ’influence des irritations 
électriques sur C raspedacusta. Il a observé que lors du passage 
du courant, le m anubrium  se tourne vers la cathode, lors de la 
rup tu re  du couran t vers l’anode.
E n 1 9 0 6 ,  C r e m e r  a cherché à  analyser le m ouvem ent ry thm i­
que de C raspedacusta  à l’aide d ’un galvanom ètre d ’E inthoven et 
a m ontré que m algré la g ran d e  résistance de l’eau douce, le 
galvanom ètre subit des déviations qui sont du même o rd re  de 
g ran d eu r que celle de l’électrocardiogram m e du cœ ur hum ain.
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C hez G onionem us  Y e r k e s  et A y e r  (1903) ont m ontré que le 
tem ps de réaction à la lumière du jour varie de 5,5 à 9,4 secondes, 
le tem ps de réaction à des stim ulations électriques varie lui de 6 à 
20 secondes su ivant l’in tensité du stimuli et l’endroit excité.
A joutons enfin que si la p lupart des H ydrom éduses sont 
susceptibles de régénération  ( M o r g a n , 1899, H a r g i t t , 1902; 
M u l l e r , 1913, 1914) aucune expérim entation  de ce genre n ’a 
été tentée sur les m éduses de C raspedacusta  et de Limnocnida.
I I I .  C Y C LE B IO L O G IQ U E  DES M ED U SES
A ) D ans le Iac Tanganika.
Il faut rappeler que la m éduse p ropre  au Iac T an g an ik a  
peut être soit en phase sexuée soit en phase b lastogénétique. 
O n  observe dans le Iac T an g an ik a  des m éduses en phase b lasto ­
génétique p endan t tous les mois de l’année.
L ’exam en des abondan tes récoltes que nous avons effectuées 
pendan t les années 1953-1954 nous m ontre de plus que les indi­
v idus sexués sont égalem ent présen ts pendan t toute l'année mais 
en nom bre très variable suivant les périodes envisagées. A titre 
exem platif, le tableau ci-dessous nous m ontre le nom bre de mé­
duses bourgeonnan tes et sexuées de quelques échantillons pré­
levés à diverses époques de l’année.
D écem bre 200 méduses 70 bourgeonnantes 130 sexuées
M ai 68 » 44 » 24 »
Juin 115 » 95 » 20 »
A o û t 23 » 14 » 9 »
D es m éduses sexuées, mâle et femelle, ainsi que des individus 
b lastogénétiques se rencon tren t donc dans les eaux du T ang an ik a  
p en d an t tous les mois de l’année.
Le tableau ci-joint résum e les observations des d ifféren ts au ­
teurs et confirm e l’existence des spécim ens sexués et b lastogéné­
tiques pendan t les diverses périodes de l'année.





M ois $ 2 Bourgeon A uteurs
M éduses bourgeonnantes et non ? L e l o u p 1951
M ai + + + K r a m p 1954
+ + + M o ir 1893
Juin
+ + + M o ir 1893
+ + + M oop .e 1897
Juillet + + + M o o r e 1897
A oût + + CuNNINGTON 1904
Septem bre
+ + CUNNINGTON 1904
+ + M o o r e 1903
O ctobre + + M o o r e 1903
N ovem bre M éduses bourgeonnantes et non ? L e l o u p 1951
Décem bre
+ + G u n t h e r 1907
M éduses bourgeonnantes et non ? L e l o u p 1951
Janvier M éduses bourgeonnantes et non ? L e l o u p 1951
Février
+ + CUNNINGTON 1904
M éduses bourgeonnantes et non ? L e l o u p 1951
M ars
+ M o o r e 1897
M éduses bourgeonnantes et non ? L e l o u p 1951
Avril
L e l o u p 1951
M o ir 1893
L ’existence sim ultanée et constan te  d 'an im aux sexués çt b lasto- 
génétiques dans les eaux du Iac, la découverte d ’un spécimen 
don t le m anubrium  est partiellem ent sexué (œ u fs  m atures) et p a r­
tiellem ent b lastogénétique (débu t du bourgeonnem ent) (fig . 4 A  et 
B) nous a  incité à vérifier si ces carac tères n ’éta ien t pas dépen­
dan ts de l'âge des divers individus. N ous avons ainsi été am ené à 
m esurer le diam ètre des m éduses sexuées et bourgeonnan tes du 
Iac T angan ika .
Il im porte de signaler ici que la taille des spécim ens dépend 
naturellem ent de leur é ta t de contraction , c ’est-à-d ire  en ce qui
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concerne le m atériel examiné, de leur fixation. La taille des an i­
maux fixés est tou jours inférieure au d iam ètre réel de l’animal.
Au cours de nos récoltes dans les d ifféren ts lacs africains, 
nous avons pu observer que ces m éduses réag issaien t de façons 
très d ifféren tes aux divers fixateurs et, pour un même fixateur, 
à la tem péra tu re  am biante : au Iac T angan ika , certains spéci-
Fig. 4
Photographie  d ’une coupe effectuée dans le m anubrium  d ’un spécimen 
femelle sexuellem ent mûr (A ). — C ertaines portions du m anubrium  sont 
déjà orientées vers la blastogénèse (B ). Les seuls indices du passage 
de l'é ta t sexué vers l ’état blastogénétique consiste dans ces régions en 
quelques lam beaux de gonades situés générallem ent dans la partie  proximale.
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mens se con trac ta ien t si violem m ent q u ’ils éta ien t réduits à une 
m asse inform e. P o u r pallier de tels inconvénients, nous avons 
été am ené à refro id ir les liquides fixateurs ou même à fixer notre 
m atériel en glacière.
D es com paraisons de d iam ètres de m éduses, qu elles provien­
nent ou non des mêmes eaux, ne peuvent donc se faire que 
sur du m atériel récolté su ivant les mêmes m éthodes et tra ité  
dans des conditions identiques ; il en fut ainsi pour nos col­
lections.
P our chacune des phases, sexuée et b lastogénétique, nous 
avons m esuré le diam ètre ( “) de cen t-v ingt exem plaires, récoltés 
à  diverses époques de l’année ; nous avons obtenu les m oyennes 
et extrêm es suivants :
S exu és B lastogénétiques
M o yen n e  : 9 mm 14 mm
E xtrêm es : 6 et 15 mm 9 et 25 mm
Les anim aux sexués d ’une taille supérieure à 13 mm sont ce­
pendan t rares. Parm i les quelques centaines de m éduses obser­
vées, nous n ’avons trouvé que 25 individus sexués don t la taille 
a tte ig n ît 14 à 15 mm.
N ous verrons au cours de l’étude du développem ent de la 
jeune m éduse que celle-ci possède une s truc tu re  adu lte  im m ature 
lo rsqu’elle a tte in t environ 5 mm.
Les petites m éduses du T an g an ik a  passen t ensuite p ar une 
phase sexuée (de  6 à 15 mm) puis deviennent blastogénétiques 
ju sq u ’à la fin de leur vie (9 à 25 mm) (fig. 5 ) . N ous n ’avons 
jam ais observé de m éduse d ’une taille supérieure à 7 mm qui ne 
soit ou bien sexuée ou bien blastogénétique, si ce n ’est chez 
quelques rares individus qui corresponden t à des stades de transi­
tion entre ' la phase sexuée et b lastogénétique ou à des spécim ens 
arrivés à la fin de la phase bourgeonnante.
N ous ne pouvons, à l’heure actuelle, préciser la durée de vie 
de ces anim aux. Sont-ils annuels ou vivent-ils p lusieurs années ? 
Les quelques jeunes individus que nous avons pu m aintenir en 
vie pendan t v ing t-hu it jours dans des aquarium s m ontraien t une 
croissance rapide. Lim nocnida tanganyicae  sem blerait donc de­
voir acquérir rapidem ent la taille adulte.
(5) T en tacu les non compris.
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L’exam en de la litté ra tu re  concernan t le bourgeonnem ent mé- 
dusaire  chez les H ydro ides m arins, ses rapports  avec la crois­
sance de la m éduse souche et sa gam étogénèse nous m ontre que 
dans la m ajorité des cas étudiés actuellem ent, le bourgeonnem ent 
est caractéristique des individus jeunes en pleine croissance et 
dépourvus de gonades. L ’apparition  de la gam étogénèse est asso­
ciée à  la cessation du bourgeonnem ent ( S a r s , 1846 ; H i n c k s , 
1868 ; H a e c k e l , 1879-’80 ; C h u n , 1894 ; T r i n z , 1904 ; B r o w n e  
et F o w l e r , 1906; M a y e r , 1910; H a r t l a u b , 1907-1933; B e r r i l l , 
1950).
Sexuées
6  2 5 m m
 >
L IM N O C N ID A  V IC TO R IA E  & CONGOENSIS
S e x u e e s
1 3  1 4  15 2 5 m m .
B o u r g e o n n a n t e s
L IMNOCNID A TANGANYICAE
Fig. 5
Schéma représentant le cycle évolutif des m éduses de Lim nocnida tanganyicae, 
victoriae e t congoensis.
D ans certains cas, les deux phases peuvent se recouvrir H y ­
bocodon  (C odon idae  A nthom éduse) et il est in téressan t de noter 
que les bourgeons exhibent alors une m aturité  sexuelle com pa­
rable à  celle de la m éduse souche ( H a r t l a u b , 1907-1933; 
B e r r i l l , 1950).
C hez Lim nocnida tanganyicae, le cycle biologique est donc 
inverse de celui des au tres H ydrom éduses ; Lim nocnida  é tan t 
d ’abord  sexuée puis b lastogénétique. U n  tel cycle s 'observe ce­
pendan t chez d ’au tres invertébrés, notam m ent chez les Bryo­
zoaires.
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N ous devons signaler cependan t que certains au teurs ont ob­
servé des m éduses sexuées don t la taille dépasse 15 mm de 
diam ètre. N otam m ent :
a )  G u n t h e r  ( 1 9 0 7 )  q u i  s u r  7 8  m é d u s e s  e n  a  o b s e r v é e s  4  d o n t
le  m a n u b r i u m  é t a i t  l i s s e  o u  r i d é  e t  q u i  m e s u r a i e n t  18,  2 0  e t
j u s q u ’à  22 mm d e  l a r g e  ;
b) K r a m p  (1954) qui sur 62 spécim ens exam inés en a signalé
2 sexués de 17 et 18 mm.
D e telles observations tend ra ien t à m ontrer que certaines mé­
duses se m aintiennent en phase sexuée pendan t une période plus 
longue de leur croissance. Les m esures effectuées par G u n t h e r  
et K r a m p  sont cependant su jettes aux restrictions que nous avons 
form ulées précédem m ent concernant l’im portance du m ode de 
fixation em ployé et la nécessité d ’opérer sur un m atériel hom o­
gène. D e plus, il nous sem ble utile d ’a ttire r l’a tten tion  sur le fait 
que la possession d ’un m anubrium  lisse ou ridé n ’est pas néves- 
sairem ent signe de sexualité chez Lim nocnida, Les spécim ens 
exam inés peuvent être au prem ier s tade  du bourgeonnem ent ca­
ractérisé précisém ent par l’épaississem ent du m anubrium  et par 
son aspect ridé, ou bien être  de vieux spécim ens épuisés p ar la 
b lastogénèse et qui ne po rten t plus aucun bourgeon visible.
D ans tous ces cas, seul un exam en histologique peut nous 
donner des renseignem ents précis sur la struc tu re  du m anubrium  
de ces méduses.
B) D ans le S tan ley  Pool, les lacs M ohasi e t Saké.
Les Lim nocnida  des au tres bassins de l’A frique  de même que 
l’espèce indienne Lim nocnida indica  sont dépourvues de toute 
reproduction  asexuée. Q uelle  que soit la période de l’année, on 
ne récolte donc que des individus im m atures ou sexués.
T o u t comme les Lim nocnida  du T an g an ik a  les spécim ens du 
S tan ley  Pool et des lacs M ohasi et Saké sont im m atures ju sq u ’à 
ce q u ’ils a tte ignen t environ 6 mm, taille au dessus de laquelle 
ils deviennent sexués. T outefois, à l’encontre des m éduses du 
T an g an ik a  ces Lim nocnida  ne passen t pas par une phase b lasto ­
génétique mais resten t sexués ju sq u ’à la fin de leur vie (de 6 et 
25 m m ).
La b lastogénèse semble donc propre aux form es du T a n g a ­
nika, dans les au tres biotopes les Lim nocnida  ne passen t pas par 
une phase b lastogénétique et tou t en continuan t à s ’accroître 
conservent leur sexualité.
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O n  p ourra it se dem ander si l'apparition  de la b lastogénèse ne 
serait pas liée à des facteurs contingents du milieu. R appelons 
que chez l’hydre, les form es sexuées sont induites en bourgeon­
nem ent p a r élévation de la tem pératu re  du milieu ; or l’exam en 
du tableau p. 261 nous m ontre que ce sont précisém ent les eaux 
du Iac T an g an ik a  qui sont les plus chaudes.
Il appara ît, d ’après ce que nous venons de résum er du cycle 
biologique que Lim nocnida tanganyicae  p résente trois phases 
distinctes et successives au cours de sa croissance : une phase 
im m ature, une phase sexuée et une phase b lastogénétique.
C ette  blastogénèse qui ne se produ it pas dans les au tres habi­
ta ts  p a ra ît correspondre à une réelle adap ta tion  aux conditions 
de milieu si particulières du g ran d  Iac africain. Il est, en effet, 
curieux de constater — et nous nous trouvons devan t un 
finalism e de fait — que la présence actuelle et abondan te  de 
ces m éduses dans le T an g an ik a  est liée à la b lastogénèse. En 
effet, les conditions physiques de ce Iac (ag ita tion , p rofondeur 
des eaux) sont telles q u e lle s  em pêchent les larves nageuses 
issues d ’œ ufs fécondés de se fixer ou de reste r fixées sur les 
phragm ites ou tou t au tre  support, sauf en des endro its très cal­
mes et peu profonds, conditions réalisées dans quelques baies 
du Iac où l’on peut découvrir de rares polypes.
La Lim nocnida  des au tres eaux africaines et des Indes ne p ré ­
sente par contre pas de bourgeonnem ent m édusaire et reste se­
xuée pendan t toute la durée de sa vie. Son cycle correspond à 
la signification même de la m éduse : gonozoïde destiné à la 
dissém ination des gam ètes.
A u cours de l’étude histophysiologique de la m éduse nous 
allons voir que ces diverses phases m odifient profondém ent la 
struc tu re  de l’animal.
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La m orphologie et l’anatom ie de Lim nocnida  ont été 
étudiées principalem ent p ar G u n t h e r  ( 1 8 9 3 ,  1 8 9 4 ,  1 9 0 7 ) ,  
par M o o r e  en 1 9 0 3 ,  p ar B r o w n e  en 1 9 0 7 ,  par B o u l e n g e r  en 
1 9 1 1 .  E ta n t donné le carac tère  fragm entaire  de ces études et 
l ’abondance du m atériel don t nous disposions, nous avons cru 
utile de rep rend re  l’ensem ble de cette  question.
L 'exam en de l’im portan te  b ibliographie des H ydrom éduses 
m ontre d ’ailleurs que très peu de travaux  on t été en trepris sur 
l'h istologie générale de ces anim aux.
N ous décrirons ci-dessous exclusivem ent les Lim nocnida  que 
nous avons pu récolter au Iac T an g an ik a . Les m éduses provenant 
du S tan ley  Pool, des lacs M ohasi et Sake sont histologiquem ent 
fort sem blables mais ne présen ten t pas de bourgeonnem ent 
m édusaire.
Les techniques suivantes ont été em ployées au cours de cette 
étude :
A ) H isto logiques  : A zocarm in B ( fixation : Z en k e r acétique, 
Bouin acétique) ; H ém atoxyline-éosine (fixation  : Bouin 
acétique, Z en k er acétique) ; S afran ine  — vert lum ière 
fixation Flem m ing, A ltm ann) ; M allo ry  (fixation  : Z e n ­
ker acétique) ; im prégnation à l’a rg en t su ivant la mé­
thode J. V an  C am penhout ( f ix a tio n : Bouin acétique 
et trich lo racétiq u e).
B) H istochim iques : A cide thym onucléique : F eulgen  (fix a tio n : 
Z en k e r acétique) ; A cide ribonucléique : U n n a  B rachet 
(fixation  : Z en k er acétique, Bouin acétique)
P ro téines : Serra  ( fixation : Bouin acétique, Z en k er 
acétique)
Lipides : Ciaccio (fixation : Bouin acétique) 
Polysaccharides : H otchiss M ac M anus ( fixation :
Bouin acétique, Z en k er acétique).
E lastine  : R éaction plásm ale (Z en k e r acétique) G abe 
(fixation  : Bouin acétique)
O rcéine de R ubens D uval ( f ix a tio n : Bouin acétique, 
Z en k e r acétique) R ésorcine-fuchsine de W e ig e rt (fi­
xation : Bouin acétique)
V io let gentiane, Résorcine, Eosine de C retin  et M aho t 
(fixation : Bouin acétique, Z en k e r acétique). 
C ollagène : bleu d ’aniline, vert lum ière après m ordan­
çage au m oyen d ’acide phosphom olybdique (fixation  : 
Bouin acétique, Z en k e r acétique) G abe (fixation  : 
Bouin acétique).
La m ajorité des coupes ont été effectuées rad iairem ent par 
rapport à l’ensem ble de l’anim al et à une épaisseur de 6 /*.
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1. LA M E S O G L E E  («)
La m ésoglée de Lim nocnida  est bien développée ; elle occupe 
sous la forme d ’un renflem ent lenticulaire la portion centrale 
de l’anim al (fig . 3 ).
O n  la retrouve égalem ent sous l’aspect d ’une basale interposée 
en tre  les feuillets ectoderm ique et endoderm ique de la m éduse.
La m ésoglée de Lim nocnida tanganyicae  est dépourvue d ’élé­
m ents cellulaires. D ’aspect gélatineux, on y rencontre  des struc­
tures fibrillaires fortem ent différenciées. C es fibrilles m ésogléen- 
nes sont principalem ent orientées dans le sens rad ia ire  et p arti­
culièrem ent développées dans la région exom brellaire. D e telles 
fibres ont été observées et décrites chez d ’au tres m éduses, no­
tam m ent par R. et O . H e r t w i g  (1879), M a y e r  (1910), A l v a ­
r a d o  (1923), C h a p m a n n  (1953).
N ous verrons au cours de l’étude histologique de la méduse 
que c’est au travers de la m ésoglée que se font les échanges 
n u tritifs en tre  le feuillet endoderm ique nourricier et le feuillet 
ectoderm ique. Sa consistance est telle q u ’elle peut être aisém ent 
franchie p ar des cellules em bryonnaires m igratrices et par les 
ném atocystes. La m ésoglée est physiologiquem ent com parable à 
la lym phe. Q uelle  est la na tu re  chim ique des fibres et de la 
substance interfibrillaire com posant la m asse m ésogléenne des 
m éduses ? La litté ra tu re  nous donne peu d ’inform ations à ce sujet.
M entionnons, les anciens travaux  de K r u k e n b e r g  (1880) se­
lon lesquels la m ésoglée ne con tiendrait ni gélatine ni mucine, 
ainsi q u ’une série d 'au teu rs  qui ont étudié la concentration  aqueu ­
se de la m ésoglée de d ifféren tes m éduses ( H a t a i , 1917 ; T h il l , 
1937; H y m a n , 1938-’40 ; L o w n d e s , 1942; D u n h a m , 1942; 
OOKAW A, 1952).
Il fau t a tten d re  le travail de B e l l  (1939) pour obtenir un 
résu lta t précis sur la na tu re  de la mésoglée. Il resso rt en effet 
de l’étude de cet au teur que la m ésoglée des m éduses donne 
un d iagram m e de d iffraction  aux rayons X  sim ilaire à celui des 
substances du groupe collagène. O n  sait que les roentgenogram - 
mes donnés p ar les d ifféren tes substances fibreuses ou non, 
ap p arten an t au groupe des collagènes sont étro item ent com pa­
rables bien que des d ifférences physiques et chim iques puissent
(6) V o ir J. B o u i l l o n  et G. V a n d e r m e e r s s c h e ,  1957.
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exister en tre  elles (gélatine, tendons, ichtyocole, byssus, cor- 
néine, spongine, etc.) ( 7).
C h a p m a n  ( 1 9 5 3 )  an a lysan t la com position en acides aminés 
de la m ésoglée de quelques m éduses et A nthozoaires conclut à 
la na tu re  protéique proche du collagène des fibres m ésogléennes 
p récisan t ainsi les résu lta ts  de B e l l ,
L ’étude de coupes histologiques de la m ésoglée de Lim nocnida  
ne confirm e toutefois pas les données de ces au teurs. E n  effet, 
l’exam en m icroscopique révèle im m édiatem ent la s truc tu re  ram i­
fiée et anastom osée des fibres m ésogléennes. O r  on sa it que 
les fibres collagènes ne p résen ten t pas de tels caractères qui 
sont p ar contre propres aux fibres élastiques. A  titre  com pa­
ratif, nous avons alors exam iné des fragm ents de mésoglée 
d 'O lindias phosphorica  (H ydrom éduses m arines), d 'A urelia  au­
rita et Pelagia noctiluca  (S cy p h o m éd u ses). La m ésoglée de ces 
H y d ro  et Scyphom éduses contient égalem ent des struc tu res fi- 
brillaires et celles-ci p résen ten t les mêmes caractéristiques que 
les fibres m ésogléennes de Lim nocnida.
Il nous p a ra ît dès lors in téressan t de vérifier la n a tu re  des 
fibres m ésogléennes de Lim nocnida  et d ’en étud ier la structure. 
Q u a tre  groupes de m éthodes s 'o ffra ien t principalem ent à nous :
a) des m éthodes histologiques ;
b) des m éthodes chim iques ;
c) l’exam en de suspension de fibres et de coupes u ltrafines au 
m icroscope électronique ;
d) l'é tude  de fragm ents de m ésoglée aux rayons X.
a) M éth o d es histologiques.
Les fibres m ésogléennes de Lim nocnida tanganyicae  se colo­
ren t positivem ent p ar l ’orcéine de R ubens-D uval, p ar le réactif 
de W e ig e rt et p ar la technique de H otchkiss M ac M anus. Ce 
dern ier résu lta t indique que les fibres m ésogléennes sont soit 
associées à des polysaccharides, soit à des acides amitiés ou à 
des lipides insaturés con tenan t des groupem ents 1 : 2 glycol oxy­
dable en d ialdéhydes.
C es fibres se te in ten t en rouge pourpre par la m éthode de
G abe (collagène —> bleu) et en bleu noir par la technique de
C retin  et M ah o t au violet de gen tiane (collagène —» rose rouge).
(7 )  A s t b u r y , 1 9 4 0 -1 9 5 0 -1 9 5 5  ; C h a m p e t ie r  e t F a u r e - F r e m ie t , 1938-  
1 9 4 2 ; F a u r e - F r e m ie t  e t  G a r r a u l t , 1 9 4 4 ;  M a r k s , B e a r  e t B l a k e , 1 9 4 9 ;  
R u d a l l , 1955.
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Les fibres de la m ésoglée de Lim nocnida  p résen ten t donc tou­
tes les caractéristiques tinctorielles de l ’élastine. La réaction 
plásm ale ne donne p a r contre aucun résu lta t positif au niveau 
des fibres m ésogléennes, mais divers au teurs ( F e u l g e n  et V o i t , 
1924; V e r n e , 1928-1929: L i s o n , 1936; L a n g e r o n , 1949) ont 
signalé q u ’elle est tan tô t positive tan tô t négative suivant les tis­
sus exam inés. La substance interfibrillaire est peu colorable, elle 
p résen te une légère réaction positive à la technique de H otchkiss 
M ac M anus. C ette  réaction est toutefois beaucoup plus in tense 
au niveau des épithélium  endoderm ique et ectoderm ique lim itant 
l’ombrelle.
A près m ordançage à l’acide phosphom olybdique, la substance 
in terfib rillaire n ’est que très faiblem ent colorée p a r le bleu d 'a n i­
line et le vert lumière, ce qui sem ble exclure la présence de col­
lagène, sinon à très faible concentration.
b) M éth o d es chim iques.
U ne série de tests d ’hydrolyse, de solubilité et de digestion 
ont ensuite été em ployés afin  de préciser la nature  de ces fibres. 
O n  sait que les fibres de collagène sont très sensibles à la 
tem péra tu re  ; portées à l’ébullition à des tem pératures supérieu­
res à 100" C, elles se transfo rm ent en gélatine. Les fibres d 'é las- 
tine sont p ar contre résistan tes à un tel traitem ent.
D es fragm ents de Lim nocnida, Pelagia  et d ’A urélia  soumis 
à l’ébullition dans l’eau à des tem pératures au -dessus de 100° C 
ne présen ten t pas de m odification s tructu ra le  visible.
D e plus, ces fibres ne subissent aucune a ltération  après un 
séjour de 48 heures dans une solution d 'acide acétique 1 % ; 
o r on sait q u ’à l’encontre de l’élastine, le collagène est soluble 
dans les solutions acides diluées.
E nfin , les fibres de Lim nocnida. Pelagia  et Aurelia  sont p ar­
tiellem ent digérées p a r la trypsine et la pepsine. R appelons que 
les fibres de collagène sont dans la m ajorité des cas résistantes 
à l’action du ferm ent trypsique. L 'ensem ble de ces données con­
firm ent donc les résu lta ts histologiques, c’est-à-d ire  la nature  
« élastique » des fibres m ésogléennes.
c) E xam en  électronique.
D es fragm ents de m ésoglée de Lim nocnida, Pelagia  et Aurelia  
ont été fractionnés soit au m ixer soit aux u ltra-sons. Les sus­
pensions ainsi obtenues on t été diluées et déposées sur des grilles
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porte-objet, celles-ci séchées et om brées au Paladium  ont ensuite 
été exam inées au m icroscope électronique (8).
Les fibres de collagène sont aisém ent identifiables à l’aide 
de cet appareil. A près coloration à l’acide phosphotungstique 
ou om brage, ces fibres m ontren t une s truc tu re  striée pé­
riodique. Les stries régulièrem ent disposées sont séparées par 
une d istance de 640 Ä. C hacune de ces périodes principales ap ­
p ara ît elle-m êm e com posée de bandes en nom bre variab le suivant 
le m atériel étudié, sa coloration et le pouvoir de résolution du 
m icroscope (9).
Les fibres élastiques ne possèdent par contre aucune structu re  
périodique et para issen t parfaitem ent hom ogènes au microscope 
électronique ( G r o s s , 1949-1950-1951 ; F r a n c h i  et D e  R o b e r t i s , 
1951; L a n s i n g - R o s e n t h a l , A l e x  et D e m p s e y , 1952 ; H a l l , 
R e e d  et T u n b r i d g e , 1952).
L ’exam en électronique des fibres m ésogléennes de Lim nocnida, 
Pelagia  et A urelia , om brées au  Paladium , met en évidence leur 
s truc tu re  hom ogène et la présence de ram ifications et d ’anasto ­
moses caractéristiques des fibres élastiques.
C es résu lta ts sont confirm és p a r l’étude électronique de cou­
pes u ltrafines (250 Â ) de fragm ents de m ésoglée d 'Aurelia.
P o l l i c a r d , C o l l e t  e t  G i l t a i r e  R a l l y t e  (1954-1955) o n t  d é ­
m o n t r é  p a r  la  m ê m e  m é t h o d e  l a  s t r u c t u r e  h o m o g è n e  d e s  f i b r e s  
é l a s t i q u e s  p r é s e n t e s  d a n s  l e s  t i s s u s  p u l m o n a i r e s  e t  l e s  a r t é r i o l e s  
d e s  m a m m i f è r e s  ( ' " ) .
L’exam en de coupes u ltrafines de Lim nocnida  p assan t au ni­
veau de la couche m ésogléenne sép aran t l’endoderm e de la lame 
catham nale de l’ectoderm e sous-om brellaire m ontre que cette 
basale  possède égalem ent une structu re  fibrillaire. Les fibres mé­
sogléennes om brellaires sont d ’un diam ètre  très variable, celles 
de Lim nocnida  m esurent de 30 m/j. ju sq u ’à 1 p., celles de Pela­
gia et A urelia  a tte ig n en t un d iam ètre  de 2 à 3 ¡x.
(8) M icroscope Philips E .M . 75.
(9) La m ajorité des fibres collagènes étudiés à ce jour appartiennent 
au groupe des V ertébrés. S ignalons toutefois que S c h m i t t , H all  et J a k u s , 
1942 ont observé au  m icroscope électronique des fibres conjonctives de 
M ollusques. Ces fibres présentent une structure similaire à  celle des autres 
collagènes fibreux. O n trouvera  une b ibliographie extensive concernant 
la structure  des fibres collagènes dans S c h m it t , H a l l  et J a k u s , 1942 — 
G r o s s , 1950; N e u r a t h  et B a il e y , 1954 et G u s t a v s o n , 1956.
(10) L élas tin e  présente cependant parfois en coupe une structure fibril­
laire ( R h o d in  et D a l h a m n , 1955).
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d) E xam en  aux rayons X .
C ette  m éthode est particulièrem ent in téressan te  pour défin ir la 
n a tu re  chim ique des protéines fibreuses étudiées. E n  effet, la 
m ajorité de celles-ci peuvent ê tre  classées en deux g rands grou­
pes caractérisés notam m ent par leur d iagram m e de d iffraction  
aux rayons X . Il s ’ag it d ’une p a rt d ’un groupe de protéines 
désignées sous le term e de K .M .E .F . (kératine, myosine, épi- 
derm e, fibrinogène) et d ’au tre  p a rt les substances du type colla- 
gène, élastine com prise ( A s t b u r y , 1940, 1955).
Les substances du groupe collagène proprem ent d it sont ca­
ractérisées p ar leur diagram m e de diffraction  aux rayons X . La 
d iffraction  au g rand  angle  des collagènes orien tés m ontre en 
effet une série d ’in terférences ( " )  parm i lesquelles on distin­
gue (fig. 28) :
A ) deux groupes d ’arcs m éridiens correspondan t à des d is­
tances de 2,86 Ä (2,79 à 2,99 Â ) et de 4,2 Â (4,0 à
4.6 Â ) ;
B) qua tre  taches sym étriques correspondan t à des d istances de
9.7 Â (9,7 à 10 Â ) ;
C ) deux ares équatoriaux  courts et épais co rrespondan t à des 
d istances réticulaires de 11 Â (10 à 13 Â ). Lorsque 
les fibres sont peu ou pas orientées, les équidistances 
sont sem blables mais les taches de même identité  confluent 
en cercle plus flou.
Les fibres élastiques donnen t par contre des roentgenogram - 
mes de substances am orphes ( A s t b u r y , 1 9 4 0 ) .
N ous avons étudié p a r cette  m éthode la mésoglée de Lim noc­
nida, Pelagia  et A urelia . D es fragm ents de m ésoglée de ces 
m éduses ont été soigneusem ent et longuem ent lavés à l’eau dis­
tillée (48 h .) afin  d ’élim iner toute trace d ’élém ents m inéraux. 
T o u s les diagram m es ont été obtenus au moyen d 'un  ray o n n e­
m ent K « (1,5405 Ä ) d ’un tube au cuivre convenablem ent filtré 
au travers d ’une lam e de nickel.
Les roentgenogram m es obtenus sont identiques à ceux d ’une 
substance am orphe ; nous n ’avons pu re trouver les in terférences 
caractéristiques des collagènes.
C es résu lta ts  indiquent que les fibres qui com posent la m a­
jeure partie  de la m asse m ésogléenne ne sont pas de natu re
(11) C alculées d ’après la loi de Bragg n \  —  2 d sin. Q.
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collagène et que si cette scléroprotéine est p résen te  au sein de 
la mésoglée, elle l'est en trop  faible concentration  pour donner 
un diagram m e de diffraction aux rayons X.
e) D iscussion.
Les résu lta ts que nous avons obtenus tan t p ar les m éthodes 
histologiques, chim iques que par l’exam en électronique et aux 
rayons X  ne concordent pas avec ceux de B e l l  (1939) et de 
C h a p m a n n  (1953). Il faut no ter à ce sujet que B e l l  ne spécifie 
pas la position systém atique de la m éduse qu elle a étudiée aux 
rayons X , la nom m ant « Jelly-fish w ith a red  brow n s ta r»  et 
que cet au teu r n ’a pas pris de précautions suffisan tes pour éli­
m iner les substances m inérales p résen tes dans la mésoglée. O r, 
on sait, et R u d a l l  (1955) a a ttiré  récem m ent l’a tten tion  sur ce 
point, que le chlorure de sodium  donne un anneau  analogue à 
l ’arc =  2,86 Â du collagène. S ignalons égalem ent que cet 
au teu r é tud ian t la m ésoglée des hyd res p a r diffraction  aux
rayons X  n ’y  trouva aucune trace de collagène.
En ce qui concerne les travaux  de C h a p m a n n , notons en 
prem ier lieu que l’au teur fa isan t une analyse  globale de la m éso­
glée, il est im possible de d istinguer en tre  les acides am inés p ro ­
venant des struc tu res fibrillaires e t ceux orig inaires de la sub­
stance fondam entale.
D ’au tre  part, son étude n ’est pas quantita tive, e t la liste des 
acides am inés cités p a r l’au teur correspond aussi bien à celle 
des acides am inés présen ts dans l’élastine q u ’à celle caractéristi­
que du collagène.
O n  sait que ces deux protéines se d istinguen t de toutes les 
au tres p ar la présence à des concentrations d ifféren tes d ’aileurs, 
d ’hydroxiproline.
Les fibres m ésogléennes de Lim nocnida, Pelagia  et A urelia  
ne son t donc pas de n a tu re  collagène mais p résen ten t des ca­
ractères tels q u ’on peut les rapp rocher du tissu élastique des 
V ertéb rés.
La distinction en tre  élastine et collagène n ’est toutefois pas 
toujours nette. Pour certains au teurs (notam m ent C l a r k , 1955) 
l’élastine du ligam entum  nuchae (qui est avec le tissu aortique 
et pulm onaire le mieux étudié à ce point de vue) ne serait que 
du collagène sous form e supercontracté. R appelons à ce sujet 
que les fibres de collagène con tracté  (p a r l’action de la tem pé­
ra tu re  p ar exem ple) donnen t un d iagram m e de d iffraction  aux 
rayons X  d ’une substance am orphe.
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D a n s  c e r t a i n s  c a s  p a t h o l o g i q u e s ,  n o t a m m e n t  d a n s  le  s y n d r o m e  
d ’EHLER-DANLOS o u  m a l a d i e  d e  l ’h o m m e  c a o u t c h o u c ,  le  c o l l a ­
g è n e  p e u t  ê t r e  r e m p l a c é  d a n s  le s  t i s s u s  p a r  l ’é l a s t i n e .
E nfin , tou t récem m ent, K e e c h  et R e e d  (1956, sous presse) 
on t obtenu artificiellem ent la transform ation  de fibres de colla­
gène en fibres élastiques. C es au teurs ont pu observer au mi­
croscope électronique des stades in term édiaires (m oth eaten 
fibers) en tre  ces deux types de fibres conjonctives.
f) Substance  interfibrillaire.
La substance in terfib rillaire est, nous l’avons vu, peu colorable. 
O u tre  les légères réactions tinctorielles obtenues après m ordan­
çage, p ar le bleu d 'an iline et le vert lumière, elle donne des 
résu lta ts faiblem ent positifs avec la technique de H otchkiss M ac 
M anus. Com m e nous l’avons déjà signalé, cette réaction est beau­
coup plus accentuée au niveau de la base des épithélium s endo- 
derm ique et ectoderm ique lim itant l'om brelle ainsi q u ’au niveau 
des basales. La m ésoglée qui com pose ces dernières, est beau ­
coup moins dilatée et probablem ent beaucoup moins riche en 
eau que celle de l’ombrelle.
La concentration  aqueuse de la substance interfibrillaire om- 
brellaire doit ê tre  très élevée puisque l’anim al en tier contient 
plus de 94 % d ’eau. C hez Lim nocnida tanganyicae  la concen­
tra tion  aqueuse a tte in t des valeurs supérieures à 99 % (50 
co m p tag es).
Le tab leau  ci-dessous nous donne quelques valeurs de poids 
hum ides et de poids secs de Lim nocnida  après dessication totale 
aux environs de 100° C.
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D .W . D unham (1942) a trouvé des chiffres semblables pour 
la concentration en eau de C raspedacusta  (de 99,01 à 99,31 %).
H y m a n  (1938, 1940) é t u d i a n t  l a  c o n c e n t r a t i o n  e n  e a u  d e  
d i f f é r e n t e s  m é d u s e s  m a r i n e s  a  t r o u v é  d e s  c h i f f r e s  v a r i a n t  d e  
94,0 à 97,1 %.
Comme les méduses sont en équilibre osmotique avec le milieu 
ambiant et que dans le cas d’animaux marins, celui-ci contient 
3 % de sels, le % de matières organiques est très faible.
D es analyses to tales à 'A equorea  faites p a r E. N o r r i s  (cité 
p ar H y m a n ,  1940 b )  (voir égalem ent T h i l l ,  1937) ont donné 
les résu lta ts  suivants :
Il fau t no ter égalem ent que la concentration  aqueuse des mé­
duses est inversém ent proportionnelle à la salin ité  ; en eau de 
m er elle est d ’environ 96 % , en eau saum âtre, de 98 %  
( H y m a n , 1938). E n  eau douce, elle excède, comme nous venons 
de le voir 99 % .
R appelons que les techniques de mise en évidence histologique 
de l’élastine donnen t des résu lta ts négatifs au niveau de la sub­
stance interfibrillaire.
D es fragm ents de m ésoglée de Lim nocnida  et d ’O lindias  ne 
subissent aucune altération , aucune dim inution de viscosité après 
une incubation de 24 h. d ans une solution d 'hya lu ro n id ase  (12) 
à 320 y pour cent dans l’eau distillée (T . 37° C ) ,
D e même la répartition  des substances M ac M anus positives 
n 'es t pas m odifiée p ar un séjour de 4 h. dans une solution iden­
tique.
La substance in terfib rillaire des m éduses n ’est donc pas iden­
tique à  la substance fondam entale des tissus conjonctifs des 
V ertéb rés (acide hyalu ron ique). O n  sait d ’ailleurs que cette  der­
nière ne réag it que faiblem ent au H otchkiss M ac M anus ( P e a r -  
SE, 1954). Il nous est donc im possible à  l’heure actuelle de p ré­
ciser la na tu re  chim ique de la substance in terfibrillaire méso- 
gléenne.





96,45 %  
2,70 %  
0,85 %
2
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g) O rigine et rôle des fibres m ésogléennes.
L ’origine des struc tu res fibrillaires dans les tissus conjonctifs 
a donné lieu à de longues discussions, mais il est généralem ent 
adm is à l’heure actuelle que ces fibres appara issen t au sein de 
la substance in terfib rillaire indépendam m ent de tou t élém ent cel­
lulaire ( B a it s e l l , 1925 ; H a r r i s o n , 1925; W o l b a c h , 1933; 
M e y e r , P a l m e r  et S m y t h , 1937 ; G e r s h  et C a t c h p o l e , 1949; 
P o r t e r  et V a n a m e e , 1949)
D es portions du p lafond  de la cavité stom acale de Lim nocnida  
tanganyicae  coloriées p ar la m éthode de H otchkiss M ac M anus 
m ontren t la concentration  de substances positives au niveau de 
l’épithélium  endoderm ique ainsi que les filam ents issus de cette 
zone colorée et p résen tan t le même aspect et les mêmes affinités 
tinctorielles que les fibres m ésogléennes proprem ent dites. De 
telles figures s ’observent égalem ent au niveau de l’épithélium 
exom brellaire et de la lame catham nale où la condensation des 
substances M ac M anus positives est cependant moins m arquée. 
A u niveau des basales, la couche m ésogléenne accolée aux tissus 
endoderm iques est plus colorée que celle proche de l’ecdoderm e ; 
on y  observe un véritable g rad ien t endo-ectoderm ique de sub­
stance M ac M anus positive.
Là où les substances mises en évidence p ar la technique de 
H otchkiss M ac M anus, tan t au niveau des épithélium  endo­
derm ique et ectoderm ique q u ’au niveau des fibres m ésogléennes 
proprem ent dites ne sont pas sensibles à l’action de l’hyaluroni- 
dase (320 y % à 27° pendan t 4 h .) .
Les fibres m ésogléennes om brellaires de Lim nocnida  sem blent 
donc p rend re  naissance à partir de substances form ées au niveau 
des tissus épithéliaux ectoderm ique et endoderm ique. La méso­
glée des basales semble principalem ent p rend re  origine au niveau 
des tissus endoderm iques.
Q uelle est la fonction des fibres m ésogléennes ?
La m ésoglée om brellaire joue, on le sait, un rôle prim ordial 
dans le m ouvem ent n a ta to ire  de la méduse. E n  effet, si la con­
traction  des muscles circulaires est responsable du déplacem ent 
de la m éduse, c ’est g râce à l’élasticité de la m ésoglée que la 
cloche om brellaire reprend  sa form e primitive. La m ésoglée tan t
(13) D 'ap rès  D e  B e e r  et H u x l e y  (1924), C h a p m a n n  (1953), les 
élém ents cellulaires seraient présents dans la mésoglée des m éduses chez 
lesquelles on constate une diminution du volume m ésogléen en période 
de jeun.
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en ce qui concerne la m asse om brellaire que les lamelles basales 
plus ou moins développées, assure  p ar ailleurs des fonctions 
de soutien m ain tenant l’in tégrité  de la form e spécifique de 
l’anim al.
C ’est vraisem blablem ent aux proprié tés d 'ex tensib ilité  des fi­
bres q u ’est due l’élasticité de la m asse m ésogléenne. R appelons 
en effet que l’élastine peut s ’allonger de 150 % alors que le 
collagène est p resque inextensible.
Les propriétés d ’extensibilité de l’élastine seraien t liées à sa 
grande  richesse en chaînes non polaires ; l’élastine ne contient 
en effet que 7 %  de chaînes polaires, ce qui la différencie non 
seulem ent du collagène (39 % ) mais encore de toutes les autres 
protéines.
S ignalons enfin que si la m ésoglée om brellaire des Scypho- 
m éduses est beaucoup plus m assive que celle des H ydrom éduses, 
les fibres m ésogléennes bien que plus épaisses y  sont p ropor­
tionnellem ent moins abondan tes et moins bien orientées.
L’étude de la m ésoglée des C œ len térés nous semble particu ­
lièrem ent in téressan te  au point de vue de la connaissance des 
tissus conjonctifs. E n  effet, ou tre  le fait que ces anim aux occu­
pent une position prim itive à la base des m étazoaires certains 
d ’en tre  eux o ffren t la possibilité d ’obtenir des tissus de fibres 
conjonctifs en abondance et sans tra item ent préalable, qui risque­
rait de les altérer.
2. L E X O M B R E L L E
L ’ectoderm e périphérique de la région om brellaire consiste en 
un épithélium  m onostratifié  pavim enteux, form é de cellules épi- 
thélio-m usculaires polygonales extrêm em ent aplaties (fig . 6, 7 ). 
C es cellules p résen ten t un cytoplasm e hom ogène et un noyau 
con tenan t de fins granu les chrom atiques ainsi qu’un nucléole 
central de form e irrégulière. Les fibres m usculaires des cellules 
épithéliales exom brellaires sont lisses, assez développées ; elles 
sont cependant d istan tes les unes des au tres et disposées rad iale- 
ment (fig . 3 et 6 ).
N ous avons pu observer q u ’une même cellule épithélio-m uscu- 
laire p résen te des fibres sur les deux faces (fig . 6 ) .
Com m e nous le verrons au cours de l’étude du systèm e g as tro ­
vasculaire, les cellules endoderm iques de la lam e catham nale
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possèdent égalem ent des fibres m usculaires sur les deux faces 
du corps cellulaire.
Les cellules ectoderm iques des tentacules et de l’hypostom e 
d ’A nem onia  sulcata  ont une structu re  identique ( S c h n e i d e r , 
1902).
Si la position des m yofibrilles dans la seule région basilaire 
des cellules non spécialisées est p ropre  aux C oelentérés, on sait 
que chez certains S iphonophores ( A polem ia  invaria et Forskalia  
ohpiura, S c h n e i d e r , 1902) les fibres m usculaires sont réparties
t. Ex
Fig. 6
C oupe rad ia ire  de l ’ecto- 
derme exom brellaire de 
Lim nocnida  m ontrant la 
disposition des fibres mus­
culaires de pa rt et d ’autre 
de la cellule. — E ct.E x. : 
ectoderm e exom brellaire ; 
M u. : fibres m usculaires.
tan t dans le corps cellulaire que dans les expansions basilaires. 
Les cellules épithélio-m usculaires de l’exom brelle et de la lame 
catham nale de Lim nocnida tanganyicae  semble réaliser, en ce 
qui concerne la disposition de leurs fibres m usculaires, une struc­
ture in term édiaire en tre  celle prim itive des S iphonophores et celle 
des cellules typiques des C oelentérés où les m yofibrilles sont 
uniquem ent localisées dans les épatem ents basilaires.
H y m a n  (1940) rapporte  dans son tra ité  (V ol. I, page 421) 
que l’ectoderm e exom brellaire des m éduses serait dépourvu de
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m usculature, l’exom brelle des cloches nageuses des S iphonopho­
res p a r contre  serait pourvue d ’élém ents m usculaires.
D es fibres m usculaires s ’observent égalem ent dans l’exom brelle 
de certaines A calèphes notam m ent de Cassiopea polypoides  
( K e l l e r , 1883) et de C yanea A nnaska la  ( L e n d e n f e l d , 1882).
L’ectoderm e exom brellaire de la m éduse de Lim nocnida  est 
toujours dépourvu de ném atocystes.
Fig. 7
Photographie  des cellules pavim enteuses de l ’épithélium  exom brellaire de 
Limnocnida, (fixateur Flem m ing).
3. L 'A N N E A U  U R T IC A N T
L’exom brelle de Lim nocnida  est ourlée à son extrém ité m ar­
ginale d 'u n e  bande épaisse, po lystratifiée  où sont accum ulés 
des cellules interstitielles, des ném atoblastes et des ném atocys­
tes à tous les s tades de développem ent ; c’est l’anneau  u rti­
cant (fig . 8 ).
Les ném atocystes, tou jours dépourvus de cnidocil, y  sont d is­
posés sans o rd re  ap p aren t (fig . 44 et 4 5 ). N ous n ’avons jam ais 
pu observer de ném atocystes évaginés au niveau de l’anneau
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urtican t. Ils para issen t bien ne pas y ê tre  actifs. A insi que l’a 
signalé B o u l e n g e r  ( 1 9 1 1 )  l'anneau  urtican t de Lim nocnida  n ’est 
pas une batterie  fonctionnelle de ném atocystes mais plutôt un 
cen tre  de form ation et de stockage de ces élém ents cellulaires
I t . A . U .
Fig. 8
Coupe radiaire du bord m arginal de l ’ombrelle passant par l’ébauche d ’un 
tentacule. — A. I. : anneau nerveux interne ; A .E. : anneau  nerveux externe ; 
A .U. : anneau urtican t ; C .C . : canal circulaire ; E ct.E x . : ectoderm e exom ­
brellaire ; E ct.S .O . : ectoderm e sous-om brellaire ; E ct.V .E . : ectoderm e
velaire externe ; E ct.V .I. : ectoderm e velaire interne ; L. : lame catham nale ;
M. : m ésoglée ; St. : s ta tocyste  ; T . : tentacule.
qui u ltérieurem ent et su ivant les nécessités, m igreront vers les 
papilles u rtican tes des tentacules.
A  la base de l’anneau, des cellules épithélio-m usculaires peu 
visibles, sont com prim ées p a r la m asse cnidoblastique. Leurs fi­
bres se d ifférencient dans le sens rad iaire  sur la face accolée à 
la m ésoglée et perpendiculairem ent aux fibres de celle-ci.
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E n effet, situé au niveau du canal circulaire gastrique  et pa­
rallèle à ce dernier, l’anneau  urtican t n ’en est séparé  que par 
une mince couche de mésoglée. C ette  basale présen te  une struc­
ture fibrillaire, les fibres bien différenciées sont perpendiculaires 
aux parois du canal.
T ra ité  p ar des liquides fixateurs et su ivant l 'é ta t de con trac­
tion des muscles du velum, l’anneau  urtican t de Lim nocnida  
semble plus ou moins festonné. Sur les anim aux vivants et ad u l­
tes, il est lisse, régulier et légèrem ent b runâtre .
Les statocystes, o rganes des sens, caractéristiques de ces mé­
duses, son t localisées dans la région de l’anneau  u rtican t la plus 
rapprochée du velum (fig . 8 ). Leur étude sera faite  ultérieu­
rem ent.
Le bord  de l’exom brelle p o rtan t l’anneau  urtican t et contenant 
le canal circulaire est légèrem ent incurvé vers la cavité sous- 
om brellaire. Les cellules épithélio-m usculaires de l’anneau  u rti­
cant sont en continuité avec la paroi ex terne  du velum.
4. L E  V E L U M  (fig. 8)
E tro it et horizontal, le velum est constitué de deux épithélium s 
ectoderm iques, un épithélium  sous-om brellaire e t un épithélium  
exom brellaire, séparés par une couche de m ésoglée bien déve­
loppée.
C ette  basale présen te  des fibrilles généralem ent rad iaires et 
est épaissie à proxim ité du bord  libre du velum (fig . 8 et 9 ).
L’ectoderm e in terne, sous-om brellaire, est form é de cellules 
épithélio-m usculaires assez hautes, cubiques, dont le cytoplasm e 
est vacuolisé et don t le noyau nucléolé arrondi, contient de fins 
granules chrom atiques.
Les fibres m usculaires de l'ectoderm e in terne sont extrêm em ent 
développées et constituées comme on le sait de fibrilles striées. 
La figure 9 nous m ontre une coupe transversa le  du velum en­
tam ant certaines fibrilles striées sur une partie  de leur longueur.
C es fibrilles m usculaires form ent une forte m usculature cir­
culaire visible sur les anim aux vivants, sous l’aspect de bandes 
concentriques. Les bandes les plus rapprochées du bord  libre du 
velum sont les plus m arquées.
L’ectoderm e externe, p a r contre, est formé de cellules épithélio- 
m usculaires extrêm em ent ap laties sem blables aux cellules de 
l'épithélium  exom brellaire (fig. 9 ) . La m usculature de cet épithé­
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lium, non décrite à ce jour, est assez prononcée. Elle est consti­
tuée de fibres rad ia ires lisses accolées à la m ésoglée (fig . 9 et 
10 A ) et sem blables à celles des cellules épithélio-m usculaires 
de  l ’anneau  urtican t.
La figure 10 A  nous m ontre la struc tu re  subm icroscopique de 
la région basilaire d ’une cellule de l’épithélium  externe du velum. 
O n  y  d istingue une fibre lisse constituée p ar un grand  nom bre
h l
E c t. V. E
Fig. 9
Portion  d ’une coupe radiaire du velum  de Limnocnida. — E ct.V .I. : ecto­
derme velaire interne ; E ct.V .E . : ectoderm e velaire externe ; M. : mésoglée.
de fibrilles parallèles ainsi que des m itochondries de g rande  taille 
don t la substance m atrice est densém ent colorée par le péroxyde 
d ’osmium.
Les fibrilles m usculaires ne p résen ten t aucune striation  pério­
dique typique, la striation  qui y  ap p ara ît semble résu lter de 
l'obliquité  des fibrilles p ar rapport au plan de la coupe.
Les fibres m usculaires striées de l’épithélium  interne du velum, 
possèdent une s tructu re  com plexe ; elle sem blent form ées d ’une 
succession de zones claires a lte rnan t avec des zones sombres, 
plus ou moins rapprochées l’une de l'au tre  suivant l’é ta t de con­
traction  des muscles.
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D e nom breux au teurs ( 11 ) se sont a ttachés à discuter la s truc­
ture subm icroscopique de ces m uscles ; pour les uns, elle serait 
sem blable à celle des muscles striés de V ertéb rés, pour d ’au tres 
elle serait to talem ent d ifférente.
Fig. 10 A
M icrographie électronique de la région basilaire d 'une cellule de l’épi­
thélium externe du velum  m ontrant la structure  d ’une fibre m usculaire 
lisse. (C oupe oblique) — Fixation  A llm ann ; G rossissem ent 65.000 x. — 
M. : M itochondries ; Me. : M ésoglée ; M u. : M uscle lisse ; P. : Paroi cellulaire.
(14) E im e r  (1 8 7 8 ); N a s s e  (1 8 8 2 ); L e n d e n f e l d  (1 8 8 8 ); K r a s in k a  
(1914) ; A l v a r a d o  (1923) ; H y m a n  (1940).
2*
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La fig. 10 B nous donne l’aspect électronique des muscles 
épithélio-m usculaires du velum de Lim nocnida. C es fibres mus­
culaires, constituées d ’un nom bre relativem ent restre in t de fibril­
les (environ 20), son t caractérisées p ar une succession de zones 
alternativem ent som bres et claires. L’ensem ble de ce systèm e 
fibrillaire est hom ologue à une m yofibrille de muscles striés de 
V ertéb rés, sa s truc tu re  en semble d ’ailleurs très voisine.
Fig. 10 B
M icrographie électronique d 'un  muscle strié de l'ectoderm e du 
velum. — Fixation  A ltm ann ; G rossissem ent 76.000 x.
Les zones som bres pourra ien t en effet correspondre aux zones 
A  des muscles des V ertéb rés, tou t comme celles-ci, elles sont 
p artagées en deux proportions par une bande moins colorée 
qui serait dès lors identique à la bande H . Les zones claires 
s ’apparen te ra ien t aux zones I. Le disque Z , si caractéristique 
des muscles des V ertéb rés, ne se retrouve par contre pas sur 
nos photographies. M ais il est actuellem ent adm is que c ’est par 
cette bande Z  que le signal de la contraction est transm is de 
m yofibrille à m yofibrille au travers d ’un même muscle ; on pour­
ra it adm ettre  que chez les C oelentérés, où l'ensem ble des élé­
m ents m usculaires d 'une  cellule épithélio-m usculaire correspond 
à une m yofibrille isolée, une telle disposition n ’est pas nécessaire.
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L’exam en au m icroscope électronique nous perm et égalem ent 
de préciser la position de ces fibres. O n  sait en effe t si pour la 
m ajorité des au teurs les fibres m usculaires des C oelentérés se 
trouvent au sein d ’expansions basilaires à l’in térieur des cellules, 
d ’autres, tels H o l m e s  (1949), nient une telle disposition et ad ­
m ettent la position extracellu laire des fibres m usculaires.
Les im ages électroniques ne laissent subsister aucun doute 
les fibres m usculaires se trouven t à l’in térieur de la cellule, acco­
lées à la mésoglée, à laquelle elles sem blent d ’ailleurs a ttachées 
en plusieurs endroits.
Les contractions du velum  sont synchrones de celles de l’om ­
brelle, de telle façon que l’eau rejetée  de la cavité sous-om brel­
laire passe en jet par l’orifice velaire réduit, p ro je tan t ainsi l’ani­
mal, l’om brelle en avant. Les muscles du velum se relâchent 
lorsque l’om brelle s ’étend.
N ous n ’avons pu observer de fibres nerveuses au niveau du 
velum telles que H yde (1902) en a décrites dans le velum de 
G onionem us  au tre  Lim nom éduse.
5. LA C A V IT E  S O U S -O M B R E L L A IR E
La cavité sous-om brellaire peu p rofonde de Lim nocnida tan­
ganyicae  est encore rétrécie p ar la présence d ’un très large ma­
nubrium .
C ette  cavité est délim itée par un épithélium  ectoderm ique mo­
nostratifié , constitué de cellules épithélio-m usculaires assez hau­
tes, sem blables aux cellules du feuillet in terne du velum. Le 
noyau de ces cellules sous-om brellaires est particulièrem ent di­
laté ( fig. 11).
-M.
Fig. 11
C oupe radiaire de la région sous-om brellaire de Limnocnida. — E ct.S .O . : 
ectoderm e sous-om brellaire ; L. : lame catham nale ; M. : mésoglée.
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L ’é p i t h é l i u m  e c t o d e r m i q u e  n ’e s t  s é p a r é  d e  l ’e n d o d e r m e  d e  la 
l a m e  c a t h a m n a l e  o u  d e s  c a n a u x  r a d i a i r e s  q u e  p a r  u n e  m in c e  
c o u c h e  d e  m é s o g l é e  d o n t  l e s  f i b r e s  s o n t  e n  m a j o r i t é  r a d i a i r e s  
( f i g .  1 1 ) .
La m usculature sous-om brellaire est fortem ent d ifférenciée et, 
comme celle du feuillet in terne du velum, elle est form ée de fi­
b res m usculaires striées circulaires. C es fibres p résen ten t la mê­
me structu re  que celles du velum ; elles sont cependan t moins 
développées que ces dernières (fig. 3 et 11).
C ette  m usculature sous-om brellaire est égalem ent visible sur 
des spécim ens vivants sous l’aspect de bandes concentriques, 
d 'a u ta n t plus m arquées q u ’elles sont plus m arginales.
K r a s i n k a  (1914) dont les données ont été reprises et générali­
sées p a r H y m a n  (1940) dans son tra ité  de Z oologie, a  décrit un 
épithélium  ectoderm ique sous-om brellaire double chez A equorea  
forskalea  et N eo turris  pikata. D ’après cet au teur, les cellules épi­
thélio-m usculaires les plus ex ternes possèdent des fibres radiaires 
et les plus in ternes, des fibres circulaires striées.
O r, A l v a r a d o  (1923) a u  cours de ses recherches su r les 
épithélio-fibrilles et la m usculature des m éduses a réétud ié la  
m usculature d 'A equorea  et a dém ontré que la sous-om brelle de 
cette m éduse est m onostratifiée, comme celle de toutes les mé­
duses exam inées p ar cet au teur d ’ailleurs. L 'apparence b istrati- 
fiée de la sous-om brelle d A equorea  é tan t due à la présence de 
faisceaux d ’épithélio-f¡brilles rad ia ires dans la région m édiane 
des cellules épithélio-m usculaires et qui p artag en t celles-ci en 
deux parties. Les faisceaux m usculaires décrits p ar K r a s i n k a  
(1914) et q u ’HE R T W iG  avait déjà  signalés en 1880 sans en don ­
ner d ’in terp rétation , corresponden t en réalité  à un systèm e d ’épi- 
thélio-fibrilles. Celles-ci sont, d 'ap rès  A l v a r a d o , répandues dans 
le cytoplasm e de toutes les cellules de la méduse.
N os observations sur la sous-om brelle de Lim nocnida  confir­
m ent celles de l’au teur espagnol. La sous-om brelle des h y d ro ­
m éduses est donc constituée d ’un épithélium  m onostratifié pour­
vu d ’un unique systèm e m usculaire, strié  et circulaire.
6. L E S  T E N T A C U L E S
Les tentacules s ’insèren t sur l’exom brelle de la m éduse immé­
d iatem ent au-dessus de l’anneau  m arginal des ném atocystes, au 
niveau du canal circulaire. Ils son t creux, le canal circulaire 
gastrique s’y  prolonge (fig. 8 ).
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Les tentacules de Lim nocnida  ne se libèrent pas au  point où 
ils sont a ttachés à l’exom brelle, ils rem ontent au contraire  le 
long de l’ectoderm e de celui-ci et y  ad h èren t su r une distance 
variable (fig. 1, 2 et 8 ).
Le nom bre de tentacules est extrêm em ent variable ; chez les 
individus adultes de Lim nocnida, on peut en com pter de 150 à 
300. C es ten tacu les sont de générations d ifféren tes et successi­
ves ; ils s ’insèren t sur l’exom brelle en cinq à neuf rangées (fig . 1 
et 2 ). Les q u a tre  ten tacu les perrad iaux , les q ua tre  in terrad iaux  
et les huit ad rad iaux  sont les plus longs.
La paroi des tentacules creux de Lim nocnida  est constituée 
d ’un feuillet ectoderm ique et d ’un feuillet endoderm ique, séparés 
p ar une lame de m ésoglée (fig . 12).
L 'ectoderm e est formé de cellules épithélio-m usculaires poly­
gonales fortem ent aplaties à cytoplasm e assez hom ogène. A u 
niveau de la mésoglée, ces cellules d ifférencient des fibrilles 
m usculaires longitudinales et lisses bien développées (fig . 3 et 
12). O n observe ni cellule interstitielle ni ném atoblaste dans 
l’ectoderm e tentaculaire. Les ném atocystes ne peuvent donc être 
form és in situ, ils sont orig inaires de l’anneau  m arginal.
N ous n ’avons pu observer ni pro toneurone ni cellule neuro­
sensorielle dans ce feuillet, les tentacules en sem blent dépourvus 
ou, tou t au moins, ces cellules y  sont peu nom breuses. En ce 
qui concerne les cellules sensorielles, S e m a l  (1951) é ta it arrivée 
aux mêmes conclusions pour des tentacules de l’h y d re  d 'eau  
douce.
La basale présente la s truc tu re  fibrillaire caractéristique de la 
m ésoglée chez Lim nocnida, les fibres y  son t circulaires (fig. 12). 
L’endoderm e des tentacules est égalem ent formé de cellules 
épithélio-m usculaires à base polygonale mais relativem ent hautes. 
Leur cytoplasm e est très vacuolisé et ne p ara ît contenir que 
quelques rares granules, le noyau en touré d ’une m asse cyto- 
plasm ique étoilée, plus dense, est généralem ent accolé à une des 
parois la térales de la cellule (fig . 12).
A la base de ces cellules épithélio-cellulaires endoderm iques 
se développent des fibres m usculaires circulaires. C es cellules 
endoderm iques ten tacu laires (fig. 3 et 12), à l ’encontre des au ­
tres cellules du systèm e gastro-vasculaire, sont dépourvues de 
flagelle.
N ous n ’avons en aucun cas observé les inclusions carac­
téristiques des cellules absorban tes ni la présence de cellules 
g landulaires.
294 SOCIÉTÉ ROYALE ZOOLO G IQ U E  DE BELGIQUE
La paroi des cellules endoderm iques tournées vers la ca­
vité centrale est soit lisse soit chiffonnée, selon le degré de 
contraction  du tentacule.
A  l’insertion des tentacules, les cellules endoderm iques de 
ceux-ci se continuent sans transition  p ar celles du canal circulaire.
Les tentacules de Lim nocnida tanganyicae  p résen ten t de nom ­




C oupe transversale  d ’un tentacule. — B.U. : bouton urticant ; C .T . : cavité 
du tentacule ; En. : endoderm e ; M. : m ésoglée (partiellem ent figurée) ; 
N y . : ném atocyste ; N y .D . : ném atocyste dévaginé.
C hez les anim aux à tentacules contractés ou sur des spéci­
mens fixés, ces boutons sont répartis  en anneaux  transversaux  
m ais chez les anim aux à ten tacu les étendus, leur disposition est 
beaucoup plus anarchique.
Les tentacules les plus développés, les plus vieux, son t ce­
p endan t dépourvus de batteries ném atocytaires dans leur région 
la plus proxim ale qui est lisse. C ette  région basale ne possède 
que quelques ném atocystes isolés tou jours dém unis de cnidocil 
et don t le g rand  axe est généralem ent orienté parallèlem ent à 
la surface du tentacule. N ous n ’avons jam ais observé de tels
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ném atocystes évaginés ; ils ne sont pas fonctionnels. A insi que l’a 
signalé B o u l e n g e r  (1911) ces ném atocystes proviennent de 
l’anneau  m arginal et m igrent vers les boutons u rtican ts distaux 
où ils aquerron t leur s truc tu re  définitive fonctionnelle. La région 
proxim ale des tentacules correspond donc en réalité  à une zone 
de passage. U ne coupe transversa le  d ’un ten tacu le au niveau de 
la région distale pourvue de batteries u rtican tes nous m ontre que 
les anneaux  transversaux  sont form és de 3 à 10 batteries ou 
papilles u rtican tes (fig . 12).
Le nom bre de ném atocystes inclus dans une batterie  u rtican te  
est égalem ent très variab le d ’un bouton à l’autre, la taille de 
ces ba tteries é tan t elle-m êm e su jette  à de g randes fluctuations. 
O n trouve de 8 à 40 ném atocystes p ar ba tte rie  urticante, géné­
ralem ent on observe 20 à 25 de ces élém ents dans une même 
batterie.
C haque ném atocyste est alors pourvu d ’un cnidocil.
Le cnidom e de Lim nocnida tanganyicae  est caractérisé p a r un 
seul type de ném atocyste. Si nous em ployons la term inologie de 
R .  W e i l l  ( 1 9 3 4 )  nous définirons ces ném atocystes comme étan t 
du type « eury tèle m icro-basique hétéro triche ». Leur é tude dé­
taillée se fera au cours de la descrip tion du polype, celui-ci 
possédan t la même forme de capsules urticantes.
7. O R G A N E S  D E S  S E N S
a) N om b re  et disposition.
O u tre  les cellules sensorielles, les o rganes des sens sont re­
p résen tés chez Lim nocnida  p ar les statocystes.
C es vésicules sont situées à la base du velum, incluses dans 
l’anneau  m arginal de ném atocystes et accolées à l’anneau  ner­
veux ex terne  (fig . 8, 13, 21).
U ne revue de la litté ra tu re  nous donne des chiffres très dis­
para tes au su jet du nom bre de sta tocystes ex istan t chez les 
Lim nocnida  adultes.
B r o w n e  (1906) estim e leur nom bre à 400 chez les plus 
grands spécim ens. M a y e r  (1910) en signale 250. D 'ap rè s  L e -  
l o u p  (1951) il ex isterait un cercle de 250 à 400 statocystes.
D evant des résu lta ts  aussi peu constants, nous avons com pté 
les sta tocystes d ’un g ran d  nom bre de spécim ens. N os résu lta ts 
nous m ontrent que le nom bre de sta tocystes est généralem ent
296 SOCIÉTÉ ROYALE Z OOLOGIQUE D E BELGIQUE
in férieur à celui des tentacules. O n  rencon tre  toutefois de g ran ­
des variations, comme le m ontre le tableau ci-dessous, où l’on 
trouvera  quelques-uns de nos chiffres concernant le nom bre de 
tentacules et de sta tocystes de divers spécim ens du Iac T a n -  
ganika.











E n calculant le rap p o rt ex istan t en tre  le nom bre de sta tocystes 
et le nom bre de tentacules d ’un même individu, pour une tren ­
ta ine de spécim ens du Iac T an g an ik a , nous avons trouvé un 
rapport moyen de 0,80 (0,75 à 1,12).
C es données d iffèren t de celles trouvées p ar K r a m p  (1954) ; 
cet au teu r a obtenu en effe t un rap p o rt m oyen 0,61. Les 
d ifférences ex istan t en tre  ces résu lta ts p roviennent du fait 
que K r a m p  comme il le signale dans son article, n ’a pu 
com pter les o rganes des sens que dans les portions les mieux 
conservées de l’om brelle de ses spécim ens. O r, nous avons pu 
consta ter que le nom bre de sta tocystes est très variable d 'une  
région à l’au tre  du m anubrium  ; les chiffres ci-dessous le dé­
m ontren t clairem ent.
N om bre de Secteurs exam inés To ta l
canaux radiaires ( Chaque secteur est délimité par
deu x  canaux radiaires
3 St. 51 102 99 252
T . 57 119 106 282
4 St. 40 48 47 52 187
T . 42 39 55 62 198
5 St. 98 57 50 33 63 301
T . 83 65 50 40 50 288
4 St. 48 60 44 53 205
T. 50 74 50 72 246
St. : statocystes — T .  : tentacules.
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Il est vraisem blable que les divergences ex istan t en tre  les don­
nées des divers au teurs concernan t le nom bre de ten tacu les et de 
sta tocystes découlent de la même cause. La p lupart d ’entre-eux 
ont calculé le nom bre de sta tocystes et de tentacules d ’un qua­
d ra n t de la m éduse puis m ultiplié le résu lta t obtenu par quatre . 
N ous sommes entièrem ent d ’accord avec K r a m p  (1954) lors­
que cet au teu r signale que le rap p o rt m oyen ex istan t en tre  les 
sta tocystes et les tentacules est indépendan t de la taille des spé­
cimens adultes exam inés.
Fig. 13
Portion  du bord om brellaire de Limnocnida tanganyicae  m ontrant la ré­
partition  irrégulière des statocystes. — A.U. : anneau urtican t ; St. : sta to­
cystes ; V . : velum.
A insi que le signalen t la p lupart des au teurs, il n ’existe aucun 
rapport m orphologique en tre  les ten tacu les et les o rganes des sens.
Sur des anim aux vivants cu fixés en extension, dont l'anneau  
u rtican t ap p ara ît lisse et régulier, les sta tocystes sont en effet 
généralem ent disposés tou t au tou r de l’om brelle par petits g ro u ­
pes de trois, quatre , parfo is six, a lte rn an t irrégulièrem ent avec 
des organes isolés (fig . 13).
A ssez exceptionnellem ent, on peut observer une disposition 
plus régulière. L ’aspect festonné de l’anneau  urtican t, et de ce
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fait, la répartition  des sta tocystes qui y sont inclus se modifie 
selon le degré de contraction  m usculaire et celle due à la fixation.
Q uelle  est la taille de ces vésicules m arginales ? A r n o l d  et 
B o u l e n g e r  (1915) ont m esuré des sta tocystes app a ten an t à 
Lim nocnida rhodesiae  et à quelques spécim ens de Lim nocnida  
tanganyicae, en leur possession. N ous trouverons ci-dessous 
leurs résu lta ts  :
— Lim nocnida rhodesiae  m oyenne 135 y.
— Lim nocnida tanganyicae  m oyenne 70 y  (lim ite sup. 90)
C es au teurs ont déterm iné égalem ent la taille des sta tocystes 
figurés p ar G u n t h e r  en 1894 et ont obtenu le chiffre de 60 y.
Plus récem m ent, K r a m p  a m esuré les sta tocystes de spéci­
mens ap p arten an ts  aux lacs T an g an ik a  et M ohasi et a trouvé 
comme diam ètre m oyen, respectivem ent 67 et 92 p.
N ous avons m esuré les sta tocystes d ’un g rand  nom bre de 
spécim ens du T an g an ik a  et avons trouvé des valeurs variables, 
s ’échelonnant en tre  55 et 142 y. C es valeurs varien t non seule­
m ent d ’un individu à l'au tre  mais égalem ent su ivant le degré 
de développem ent du sta tocyste  considéré. Seule une valeur 
m oyenne peut être significative. N ous avons cherché cette  valeur 
pour des individus du Iac T an g an ik a  et avons trouvé le chiffre 
de 75 y  (235 com ptages).
b) O rganogénèse et structure des sta tocystes.
La prem ière description de ces organes des sens da te  de G u n ­
t h e r  (1893) ; cet au teu r a ttira  l'a tten tion  sur leur ressem blance 
avec les vésicules m arginales de C raspedacusta  et sur l’origine 
endoderm ique probable du lithocyste. Pour G o t o  (1903) par 
contre, ce dernier serait d ’origine ectoderm ique.
D ans un nouveau travail, G u n t h e r  (1907) répéta  ces obser­
vations et confirm a l’origine endoderm ique des cellules axiales 
du b a tta n t des statocystes. Les figures don t l’au teur illustre son 
travail ne sont cependant pas convaincantes, nous avons cru 
devoir rep rendre  l’étude de ces organes.
P u isque le nom bre de sta tocystes augm ente au cours du dé­
veloppem ent de la méduse, il est possible d ’observer les d iffé­
ren ts stades de leur form ation chez un même individu. N os 
observations nous m ontren t que la m ultiplication des sta tocystes 
a lieu pendan t toute l’année ; cependant, les tout jeunes stades
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sont très rares, le début de l'o rganogénèse  de ces vésicules sem­
ble donc très rapide.
N ous avons vu que les sta tocystes éta ien t situés dans l’an ­
neau u rtican t au niveau du systèm e nerveux externe, à la base 
du velum et accolés à l’endoderm e du canal circulaire. N ous 
savons que l’anneau u rtican t est constitué de nom breuses cellules 
interstitielles, de ném atoblastes et de ném atocystes entrem êlés 
sans o rd re  défini. La prem ière indication de l’apparition  d ’un 
jeune sta tocyste  consiste en la concentration de cellules in te r­
stitielles en une petite m asse accolée à la m ésoglée du canal 
circulaire. Ce phénom ène se m anifeste toujours à proxim ité de 
l’anneau  nerveux ex terne (fig . 14). C ette  m asse d ’ectoblastes,
Fig. 14 à 18
Portions de coupes radiaires du bord om brellaire de Lim nocnida  passant 
au  n iveau du systèm e nerveux externe.
mm  • • - - End-
E c bS,N. EX.
Fig. 14
A  hauteur du systèm e nerveux externe on distingue la concentration des 
cellules interstitielles, prem ière indication de la différenciation d ’un sta to ­
cyste. — A.U . : anneau  u rtican t ; Ecb. : cellules interstitielles, futurs
ectoblastes ; End. : endoderm e du canal circulaire ; S .N .E x . : systèm e
nerveux externe.
généralem ent formée de deux couches de cellules, s ’organise  en 
une vésicule allongée, limitée à sa périphérie p ar une pellicule 
de m ésoglée (fig . 15) secrétée p ar elle.
La vésicule ectoblastique ainsi constitué reste  quelque peu 
comprimée en tre  l’épithélium  polystra tifié  de l’anneau  u rtican t et
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l ’endoderm e du canal circulaire. E n  coupe rad iaire  on peut y 
d istinguer deux portions, la portion  de la paroi accolée à l’endo­
derm e gastrovasculaire  et la portion sous-jacen te  accolée à l ’an ­
neau urtican t. Les cellules de la portion proche du canal circulaire 
sont cylindriques, celles de la face opposée sont aplaties (fig. 15).
Fig. 15
La masse des cellules interstitielles s ’est transform ée en une vésicule ecto- 
blastique accolée à l ’endoderm e du canal circulaire dont elle n ’est séparée 
que par la mésoglée. — A .U . : anneau urticant ; Ecb.St. : ectoblastes
sta tocy taires ; End. : endoderm e du canal circulaire ; M. : m ésoglée ; S .N .E x . : 






P endant que la vésicule ectoblastique se dilate certaines cellules endoder­
m iques som atocytaires du canal m arginal se dédifférencient en un bouton 
endoblastique sous-jacent à la vésicule. — A.U. : anneau urticant ; E cb.St. : 
ectoblaste sta tocy taire  ; Enb.S t. : endoblaste sta tocy taire  ; End. : endoderm e ;
M. : mésoglée ; S .N .E x . : systèm e nerveux externe.
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P en d an t que la vésicule se dilate ten d an t vers une configura­
tion sphérique, on voit proliférer de la paroi endoderm ique g astro ­
vasculaire, un bouton de cellules basophiles. C es cellules dé­
pourvues d 'inclusions digestives, riches en acide ribonucléique, 
ont subi des m odifications les ram enan t à l 'é ta t de cellules endo- 
b lastiques em bryonnaires. Le bouton endoblastique, en prolifé­
ran t, refoule la paroi proxim ale de la vésicule s ta tocy ta ire  et 
s ’en revêt constituan t ainsi un b a tta n t d iderm ique (fig . 16, 17).
C e b a ttan t diderm ique inclus dans la vésicule sta tocy ta ire  est 
donc formé d ’un axe de cellules endoblastiques en touré de cel­






•F ig . 17
Le bouton endoblastique a  refoulé la paroi ectoblastique proxim ale de la 
vésicule sta tocy taire  et s ’en revêt, form ant anisi un b a ttan t didermique 
pendu dans la cavité  de la vésicule. — A .U . : anneau  urticant ; Ecb.S t. : 
ectoblaste sta tocy taire  ; E nb.S t. : endoblaste sta tocy ta ire  ; End. : endoderm e ;
M. : m ésoglée ; S .N .E x . : systèm e nerveux externe.
Les cellules ectoblastiques du b a ttan t finissent par envelopper 
com plètem ent le nodule endoderm ique qui se trouve ainsi isolé 
de l’endoderm e du canal circulaire don t il est issu (fig . 18). 
La vésicule entièrem ent délim itée par des cellules ectoblastiques 
est séparée de l’endoderm e du canal circulaire et des cellules 
de l’anneau  u rtican t par une couche de m ésoglée (fig . 18).
Les cellules du nodule endoderm ique on t perdu  tout caractère  
em bryonnaire, elles sont devenues fortem ent vacuolisées et se
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End..
End.  S t.-.
E c t. S t .
Fig. 18
Les cellules ectoblastiques entourent complètement le nodule endoderm ique 
qui se trouve ainsi isolé de l'endoderm e du canal m arginal dont il est 
issu. — A.U. : anneau  urtican t ; Ect.S t. : ectoderm e sta tocy taire  ; E nd.S t. : 






C oupe rad ia ire  superficielle d 'un  statocyste de Limnocnida  presque défini­
tivem ent constitué. O n rem arque les cellules pédonculaires ectoderm iques 
(C .P .) plus pâles et la masse des cellules sensorielles orientées vers le 
systèm e nerveux (C.S.). — Les cellules endoderm iques sont devenues 
fortem ent vacuolisées et contiennent quelques concrétions statholitiques. 
V en an t du systèm e nerveux externe on distingue les fibres nerveuses 
innervan t les statocystes (N . ). — A .U. : anneau u rtic an t; C .M . : canal 
m arginal ; C. P. : cellules du pédoncule ; C .S. : cellules sensorielles ; Ect. ; 
ectoderm e ; E ct.P . : ectoderm e périphérique ; End. : endoderm e ; E nd.S t. : 
endoderm e sta tocy taire  ; N. : nerfs ; S .N .E x . : systèm e nerveux externe.
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divisent. O n  observe de 6 à 10 cellules endoderm iques dans un 
sta tocyste  adulte, form ant par leur ensem ble une m asse term inale 
réfringen te  (fig . 18, 19).
Les cellules de l’enveloppe ectoblastique subissent deux évo­
lutions d ifféren tes. Les plus proches du canal circulaire se divi­
sent, repoussent les cellules endoderm iques axiales et form ent 
p ar leur ensem ble une m asse basilaire.
Les au tres s ’ap la tissen t et en touren t la m asse endoderm ique 
term inale d ’un épithélium  mince continu (fig . 19).
La m asse basilaire, form ée de cellules fortem ent basophiles, 
ne va pas ta rd e r à se pédonculiser. Le cytoplasm e des cellules 
in tervenan t dans la form ation du pédoncule devient plus clair, 
plus vacuolisé (fig . 19, 20 ). Les cellules ectoblastiques qui ne 
partic ipent pas à la form ation du pédoncule et qui se trouvent 
d irectem ent à la base de la m asse endoderm ique (lithocyste) 
acquièrent des carac tères de cellules neuro-sensorielles, p a r ap ­
parition  d ’une basophilie plus m arquée et d ifférenciation  de fi­
bres nerveuses (fig. 19, 20 ). C es cellules se disposent en une 
m asse neuro-sensorielle  orientée vers l’anneau  nerveux externe, la 
région dirigée vers l ’anneau u rtican t est p ar contre dépourvue 
d ’élém ents neuro-sensoriels e t occupée p ar des cellules pareilles 
à celles du pédoncule (fig . 19, 20).
La m asse ectoderm ique, form ée du pédoncule et des cellu­
les neuro-sensorielles, d ’abord  pleine, ne ta rd e  pas à se 
creuser d ’une cavité, ainsi se constitue une vésiculle neuro­
sensorielle sous-jacente  à la m asse endoderm ique (fig . 21) l’en­
semble p résen tan t l'aspect d ’un b a tta n t de grelot.
Le pédoncule don t nous venons de voir l’origine n ’est pas 
central p a r  rap p o rt à l’ensem ble du sta tocyste , il est excentrique, 
situé latéralem ent, à l'ex trém ité la plus éloignée du systèm e ner­
veux et donc la plus proche de l’anneau urtican t (fig. 20). 
Les cellules endoderm iques et neuro-sensorielles sont ainsi incli­
nées vers l’anneau  nerveux p ar la struc tu re  et la position même 
du pédoncule. Bien que telle soit l ’orien tation  de la m ajorité des 
organes des sens, quelques ra res sta tocystes peuvent présen ter 
une orientation  d ifféren te  mais apparem m ent anarchique.
P en d an t que se différencie la vésicule neuro-sensorielle  pé- 
donculée, les cellules endoderm iques toujours entourées de leur 
épithélium  ectoderm ique pavim enteux sécrèten t de nom breux pe­
tits corpuscules réfringen ts. C es corpuscules solubles dan s les 
acides (HC1, C H :: C O O O H ) sont au tan t de sta tho lites (fig. 
19, 20).
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V e n a n t de l’anneau  nerveux externe, on distingue de nom ­
breuses term inaisons nerveuses qui se poursuivent dans le pédon­
cule pour s ’épanouir ensuite dans les cellules neuro-sensorielles. 
Celles-ci définitivem ent différenciées, p résen ten t un ou plusieurs 
cils dont la base est en contact avec les term inaisons nerveuses 
que nous venons de décrire (fig . 20).
ß o E n d .M.S. N. Ex.
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C oupe radiaire superficielle d un statocyste au terme de son développe­
ment, m ontrant la forme et la position du pédoncule et de la vésicule 
sensorielle, les term inaisons des cellules sensorielles et les nerfs qui aboutissent 
à  ces dernières. — A.U. : anneau urticant ; C .M . : canal m arginal ; C. P. : 
cellules du pédoncule ; C .S. : cellules sensorielles ; Ect. : ectoderm e ; Ect.P . : 
ectoderm e périphérique ; End. : endoderm e ; E nd.S t. : endoderm e sta tocytaire  ; 
M. : m ésoglée ; N. : nerfs ; O. : statholithes ; S .N .E x . : systèm e nerveux 
externe ; St. : statocyste.
D a n s  s o n  t r a i t é ,  H y m a n  (1940) s i g n a l e  c e p e n d a n t  q u e  le s  
s t a t o c y s t e s  s e r a i e n t  i n n e r v é s  p a r  l ’a n n e a u  n e r v e u x  i n t e r n e  ( l o w e r  
r i n g ,  H y m a n , f ig .  142 B). H o r r i d g e  (1954) p a r  c o n t r e ,  à l a  
s u i t e  d e  s e s  t r a v a u x  s u r  G eryonia, r e l a t e  q u e  l e s  s t a t o c y s t e s  d e
ANNALES LXXXVII ( 1956- 7 ) 305
toutes les T rachym éduses étudiées h istologiquem ent sont égale­
m ent en connection avec l'anneau  nerveux ex terne (upper rin g ). 
Le grelot ainsi constitué m esure environ 40 fx et est en touré  de 
la vésicule initiale délim itée p ar des cellules épithéliales ex trê­
m em ent aplaties. Le sta tocyste  est lui-même séparé des tissus 
avoisinants p ar une mince couche de mésoglée. La vésicule sta to-
Fig. 21
Photographie  d 'une coupe passant au n iveau d 'un  statocyste, on observe 
la cavité centrale de la vésicule sensorielle ainsi que l ’accum ulation de 
cellules interstitielles au  n iveau du systèm e nerveux externe indiquant la 
différenciation d 'un  nouvel organe sensoriel.
cytaire  ay an t a tte in t sa taille adu lte  occupe toute l'épaisseur de 
l’anneau  urtican t e t n ’est séparée du milieu extérieur que par 
l’épithélium  lim itant celui-ci (fig . 20).
Les changem ents d ’orien tation  de la m éduse provoquent l’in­
clinaison du b a ttan t don t les cils sensoriels v iennent bu ter contre 
la paroi la plus proche de la vésicule sta tocytaire . L ’excitation 
est ensuite  transm ise, p ar l’in term édiaire des term inaisons n er­
veuses, à l ’anneau  nerveux ex terne et à la m usculature. P a r  cet 
o rgane d ’équilibration, la m éduse perçoit les écarts de position 
et les redresse.
Lim nocnida  v ivant à de g randes pro fondeurs (nous en avons 
pêché ju sq u ’à 150 m ètres), on pourra it im aginer que la pression
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du milieu ex terne  agisse sur les cellules neuro-sensorielles. La 
sensibilité de celle-ci é tan t augm entée par leur organisation  en 
vésicule com pressible.
Lim nocnida  serait ainsi égalem ent capable de se rendre  compte 
de la pression due à la p ro fondeur où elle évolue.
E n  ce qui concerne les jeunes stades, l’organogénèse des s ta ­
tocystes de Lim nocnida  est proche de celle de C raspedacusta  
décrites par D o u g l a s  ( 1 9 2 1 )  et figurée par P a y n e  ( 1 9 2 4 ) .  
Les sta tocystes adu ltes sem blent égalem ent ê tre  formés d ’après 
le même m odèle bien que l’existence d 'u n  pédoncule et d ’une 
vésicule dans le m assif neuro-sensoriel n 'a it pas été décrit chez 
C raspedacusta.
Les sta tocystes de C raspedacusta  et Lim nocnida  se d istin ­
guaient ju sq u ’à p résen t de ceux des au tres m éduses par l’ab ­
sence de sta tho lithes. N ous avons vu que chez Lim nocnida  il 
n ’existe pas de sta tho lithe unique mais une m ultitude de corpus­
cules vraisem blablem ent calcaires.
Il est hautem ent probable que ces corpuscules existent égale­
m ent chez C raspedacusta  mais que dans la p lupart des spéci­
m ens exam inés, ils aient été dissous au cours des techniques 
de fixation et de coloration.
D écrivant la présence de cellules réfringentes dans la masse 
term inale du sta tocyste  de C raspedacusta  et l ’absence de s ta th o ­
lithe, D e j d a r  ( 1 9 3 4 )  conclut que cette m asse rem plit vraisem ­
blablem ent sa fonction rien que p ar son propre poids, suffisant 
dans l’eau douce.
Il nous para ît peu probable que le poids de cellules aussi va- 
cuolisées soit su ffisan t pour provoquer l’inclinaison du lithocyte. 
D ’au tan t plus que la densité des tissus de la m éduse doit être 
très proche de celle du milieu am biant puisque leur concentra­
tion en eau a tte in t comme nous l’avons vu, des valeurs supé­
rieures à 9 9  % .
P a r  les prem iers stades de son organogénèse et sa structure  
adulte, le sta tocyste  de Lim nocnida  correspond à la définition 
des rhopalies des m éduses rhopalophores (T rachym éduses, N ar- 
com éduses, A calèphes).
N ous avons vu au cours de l’organogénèse du sta tocyste  que 
les vésicules se form aient tou jours à proxim ité de l'anneau  n er­
veux externe. D e plus, dans le chapitre  consacré au développe­
m ent de la jeune méduse, nous signalerons que le systèm e ner­
veux central se différencie avan t l’apparition  de tou t o rgane 
des sens. Il est donc perm is de supposer que les vésicules senso­
rielles sont induites p a r le systèm e nerveux de la méduse.
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8. L E  S Y S T E M E  N E R V E U X
a) S ystèm e  nerveux central
En corrélation avec la concentration des o rganes sensoriels et 
en relation avec les m ouvem ents om brellaires et tentaculaires, 
les cellules nerveuses se sont condensées en un centre coordona- 
teur. Celui-ci est représen té  p a r deux anneaux  nerveux situés à 
la base du velum et séparés l’un de l’au tre  p a r la lam e méso- 
gléenne (fig . 8 et 22).
Fig. 22
M icrophotographie d 'une portion de coupe radiaire de Lim nocnida  m ontrant 
la position des deux anneaux nerveux. — A .E . : anneau nerveux externe ;
A. I. : anneau nerveux interne.
L’anneau  nerveux in terne co rrespondan t à la face sous-om - 
brellaire est limité par l’endoderm e du canal circulaire et l’ecto- 
derm e sous-om brellaire, il est le moins développé. C et anneau 
présente généralem ent en coupe transversale , une section circu­
laire (fig . 22 ).
L ’anneau  ex terne est limité d ’une p a rt p a r la m ésoglée du 
velum et l’ectoderm e velaire et est d ’au tre  p a rt accolé, 
suivant le niveau observé, soit à l’anneau  urticant, soit à un des 
nom breux sta tocystes qui y  sont inclus (fig. 21 et 22).
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C ontra irem ent à  B o u l e n g e r  (1911) nous avons pu observer 
les term inaisons nerveuses se ren d an t de l’anneau  ex terne à ces 
organes sensoriels (fig. 20 ).
L 'anneau  nerveux ex terne est, en coupe transversale , plus 
étendu que l’anneau  in terne et est de forme plus irrégulière 
(fig. 8, 21 et 22).
M ise à part la localisation des deux anneaux  nerveux et l’as­
pect fibrillaire de leur s truc tu re  in terne ( B o u l e n g e r , 1911) on 
ne possédait ju sq u ’à p résen t que peu de renseignem ents sur 
l’anatom ie du systèm e nerveux de Lim nocnida. Les observations 
concernant le systèm e nerveux de la form e voisine C raspedacusta  
sont égalem ent très fragm entaires ( G u n t h e r , 1894; D e j d a r , 
1934). La p lupart des données don t nous d isposons au sujet du 
systèm e nerveux des H ydrom éduses proviennent de la m ono­
graphie des frères H e r t w i g ( 1878) et du travail de H y d e (1902).
C e dern ier au teu r a décrit le systèm e nerveux cen tral de G o­
nionem us murbachii, Lim nom éduse assez proche de Limnocnida, 
comme é tan t composé de deux anneaux  nerveux. C haque anneau 
y serait constitué de cellules bi- et m ultipolaires disposées tran s­
versalem ent p a r rap p o rt à une région fibrillaire centrale.
Chez Lim nocnida, les deux anneaux  nerveux ont une structure  
h istologique sem blable. E xam inés sur des coupes radiaires, ils 
sont constitués de nom breuses fibres parallèles en tre  lesquelles 
appara issen t les cellules ganglionnaires nerveuses, généralem ent 
localisées à la périphérie (fig . 20).
Les fibres, en m ajorité orientées dans le sens circulaire, sont 
de deux sortes. O n  d istingue :
a) les term inaisons des cellules nerveuses. E lles se colorent en 
violet après l’A zocarm in ;
b) des fibres de soutien, se colorant en rouge dans les mêmes 
conditions, en violet après le G abe et qui son t « M ac M anus » 
positives.
Leur noyau très petit, allongé, ovalaire, contient de gros blocs 
de chrom atine parm i lesquels le nucléole n 'es t pas discernable 
(fig. 23, C .S .).
C es fibres para issen t jouer le même rôle que la névroglie du 
systèm e nerveux central des Invertébrés coelom ates et des V e r­
tébrés. Les cellules nerveuses du systèm e central de Lim nocnida  
sont bi-, tri- ou m ultipolaires. En coupe, on distingue trois types 
de cellules caractérisées p ar la différence de taille de leur noyau 
et de leurs term inaisons nerveuses (fig. 23).
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U n prem ier type est constitué de cellules bipolaires géantes. 
C es cellules possèdent un cytoplasm e largem ent étalé, don t la 
région cen trale  en tou ran t le noyau est régulièrem ent parsem é 
de granules basophiles de n a tu re  ribonucléique mise en évidence 
par la m éthode « U nna-B rache t ». C es granules correspondent 
aux blocs de N issl ou substance T ig ro ïd e  propre à tou t p ro to ­
neurone ou neurone. Les prolongem ents protoplasm iques de ces 
cellules nerveuses bipolaires sont extrêm em ent développés, tan t 
en longueur q u ’en épaisseur (1,3 p.), et contiennent de nom ­





C oupe longitudinale frontale de l'anneau  nerveux externe. — C.B. : cellules 
bipolaires ; C .B.G. : cellules bipolaires géantes ; C .M . : cellules m ultipolaires ; 
C .S. : cellules de soutien ; P. : périphérie ; I. : côté interne ; S .N .E x . : 
Systèm e nerveux externe.
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corps cellulaire enveloppant la substance tigroïde centrale et le 
noyau (fig . 23 C .B .G .). C e dernier, a rrondi ou légèrem ent ova- 
laire tou jours nucléolé, est du même ordre  de g randeur que celui 
des cellules non nerveuses avoisinantes (5,4 fx.). Il est à peine 
plus colorable ; les blocs de chrom atine y  sont cependant plus 
m assifs (fig. 23 ). C es cellules nerveuses ne sont pas sans rap ­
peler les cellules bipolaires décrites p ar H o r r i d g e  (1954 a) chez 
Aurelia .
Le second type de cellules nerveuses est représen té  p ar des 
cellules m ultipolaires de g ran d e  taille égalem ent mais don t les 
prolongem ents cytoplasm iques sont filiformes. Leur cytoplasm e 
est très développé et contient de nom breux blocs de N issl ré­
pandus ici, tan t à la périphérie q u ’au centre de la m asse cyto- 
plasm ique. Le corps cellulaire tout comme les prolongem ents 
filiform es sem blent en effet dépourvus de faisceaux de neuro­
fibrilles. Le noyau de ces cellules m ultipolaires est sem blable à 
celui des cellules bipolaires géantes, leur taille, leur forme et leur 
coloration sont identiques, la chrom atine y  est cependant plus 
d iffuse (fig. C .M . 23).
Le dern ier type est formé de cellules nerveuses à cytoplasm e 
basophile mais très réduit. C es cellules nerveuses peuvent être 
bi-, tri- ou m ultipolaires ; les prolongem ents cytoplasm iques sont 
égalem ent tou jours filiformes. Leur noyau plus petit mais beau­
coup plus colorable que celui des cellules des deux prem iers 
groupes est généralem ent sphérique bien que parfo is très al­
longé. La chrom atine s ’y  présen te  sous l’aspect de blocs irrégu­
liers et condensés ; le nucléole, bien m arqué, est parfois double 
(fig . C .B. 23).
Les anneaux nerveux in terne et ex terne sont donc constitués 
des trois types de cellules nerveuses et d ’élém ents de soutien. 
C es cellules sont entrem êlées et disposées sans ordre  apparen t 
dans chacun des anneaux . C ependan t, comme nous l’avons déjà 
signalé plus h au t leurs fibres sont généralem ent orientées p ara l­
lèlem ent à l’anneau (fig . 20).
B o u l e n g e r  (1911) a signalé que l’anneau  nerveux ex terne de 
Lim nocnida  est en touré d ’une gaine de cellules épithéliales de 
petite  taille, l’anneau  in terne é tan t p ar contre d ’après cet auteur, 
dépourvu d ’un tel étui épithélial. G u n t h e r  (1894) avait fait des 
observations identiques en ce qui concerne les anneaux nerveux 
de C raspedacusta.
N ous avons retrouvé la form ation décrite par ces auteurs. 
E lle n ’est cependant pas constituée de petites cellules mais sem-
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ble, au contraire, consister en cellules épithéliales fortem ent ap la ­
ties et très étendues. Les noyaux de ces cellules sont de ce fait 
rarem ent visibles en coupe rad iaire  (fig . 20 ). U ne telle form ation 
se retrouve de plus chez Lim nocnida  au niveau de l’anneau  in­
terne, mais é tan t donné la faible taille de celui-ci, elle y  est plus 
difficilem ent discernable.
L 'existence sim ultanée de fibres nerveuses géantes et de fibres 
nerveuses plus ténues a dé jà  été signalée chez les C oelentérés, 
notam m ent sans la sous-om brelle de R hizostom a  ( B o z l e r ,  1927) 
et à 'A urelia  ( H o r r i d g e ,  1934) sous la form e de deux plexus 
nerveux distincts ainsi que chez M etrid ium  (P antin , 1935).
Le systèm e nerveux central, comme nous le verrons au cours 
de l’é tude du bourgeonnem ent, se différencie à p artir de cellules 
basophiles ectoderm iques et à un stade  assez avancé du déve­
loppem ent de la jeune méduse.
b) P lexus nerveux.
1. D escription.
D ans son traité , H y m a n  (1940) signale que le systèm e ner­
veux diffus des m éduses consiste en un plexus subectoderm ique 
situé à la base de l’ectoderm e m anubrial et ten tacu la ire  ainsi 
q u ’en tre  les deux couches épithélio-m usculaires décrites p a r cet 
au teur dans la sous-om brelle.
C erta in s élém ents nerveux seraient de plus concentrés au ni­
veau des canaux rad iaires form ant de véritables nerfs radiaires.
C hez Lim nocnida, nous avons pu observer des cellules n er­
veuses et des cellules sensorielles dans l’ectoderm e du m anubrium  
(fig. 26, 38, 39 ). L 'ectoderm e sous-om brellaire et ten tacu laire 
de cette m éduse semble par contre dépourvu d ’élém ents nerveux.
D es cellules nerveuses on t cependan t été décrites p ar H y d e  
(1902) dans la région rad iaire  de la sous-om brelle de G onio­
nem us murbachii, au tre  Lim nom éduse, ainsi que chez la Scypho- 
méduse A urelia  ( E i m e r , 1874 ; R o m a n e s , 1876; S h a f e r , 1878; 
B e t h e , 1903; M  a y e r , 1906).
Chez G onionem us, il existerait deux couches nerveuses dis­
tinctes formées de cellules bi- et multipolaires ; le systèm e ner­
veux superficiel serait en connection avec les muscles circulaires 
et les cellules nerveuses plus profondes avec le systèm e muscu­
laire radiaire et manubrial ( H y d e ,  1902).
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2.  D onnées expérim entales.
A ucune expérim entation n ’ay an t pu ê tre  effectuée sur le sys­
tèm e nerveux de Lim nocnida, nous résum erons et confronterons 
dans ce p a rag rap h e  les données connues à ce sujet chez les 
au tres m éduses ta n t craspedotes q u ’acraspedotes.
D ès 1876, R o m a n e s  a pu m ettre  expérim entalem ent en évi­
dence la présence d ’un plexus nerveux sous-om brellaire chez 
A urelia .
E tu d ian t le systèm e nerveux de G eryonia  proboscidialis (T ra -  
chym éduse), H o r r i d g e  ( 1 9 5 5 )  a m ontré l’existence de deux 
plexus nerveux sous-om brellaires physiologiquem ent distincts, 
l'un  coordonnant les pulsations de l’ombrelle, l’au tre  la mobilité 
du m anubrium . C e dern ier organe, mobile, se déplace vers le 
point excité : ten tacu le ou région définie de la sous-om brelle. 
La transm ission sim ultanée et d istincte des deux types d ’exci­
tation  dans des directions d ifféren tes dém ontre chez G eryonia  
( H o r r i d g e , 1 9 5 5 )  l’indépendance de ces deux systèm es.
La v itesse de conduction des nerfs d ’H ydrom éduses est v aria ­
ble, chez A equorea  elle est de 70 à 90 cm /sec. ; chez G eryonia. 
de 50 cm /sec. ( H o r r i d g e  (1954, ’55).
A titre  de com paraison, le tableau ci-dessous nous donne les 
v itesses de conduction de quelques nerfs d ’invertéb rés et de 
V ertéb rés.
Fibres de Scyphom éduses
Fibres des pattes de C rabes 
Fibres géantes des Seiches 
F ibres sciatique de Rana  






à 120 cm /sec.
23 cm /sec.
24 cm /sec. 
40 cm /sec.
2.000 cm /sec. 
4.800 cm /sec. 
12.500 cm /sec.
D ’après H o r r i d g e , chez G eryonia, les nerfs responsables de 
la coordination des pulsations, p résen ten t une période réfractaire  
d ’environ 0,3 sec. et obéiraient à la loi du « tou t ou rien ».
C hez A equorea  ( L ep tom éduse), les pulsations ry thm iques de 
l’om brelle sont inhibées lorsque le systèm e responsable du m ou­
vem ent m anubrial est activé. D ’au tres m éduses m ontren t une 
sem blable inhibition du m ouvem ent om brellaire pendan t les pro­
cessus nutritifs, notam m ent : Bougainvillea, C unina, M elicertum , 
M itrocom a, O ceanea, Phialidium , Podocoryne, R athkea , R hopa-
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Ionema, Sarsia, Solm aris, S teenstrupia  et N eo turris  ( H o r r i d g e , 
1955). D ans d 'au tre s  m éduses, G eryonia, etc., il n ’y  a pas d ’in ­
hibition ; les d ifférences ex istan t de ce point de vue en tre  ces 
divers genres sem blent liées au type de m ouvem ents q u ’en traîne 
l’acte nu tritif : chez A equorea  p a r exemple, où le m anubrium  est 
court, l’exom brelle s ’incline vers l’in térieur et le m anubrium  s ’étire 
localem ent vers l’extérieur, tand is que chez G eryonia, où le 
manubrium , très allongé, peut a tte ind re  l’exom brelle, il n 'y  a pas 
de m ouvem ent de celle-ci ( H o r r i d g e , 1955).
P a r  la s truc tu re  m orphologique de son m anubrium , Lim nocnida  
tanganyicae  ap p artien d ra it au groupe de m éduses p résen tan t l’in- 
hibiton des pulsations om brellaires ; une vérification expérim en­
tale serait évidem m ent nécessaire pour étab lir définitivem ent 
l’existence des deux systèm es et préciser leurs relations.
D es expériences d ’incisions de la surface sous-om brellaire ont 
m ontré chez G eryonia  que, de la région exom brellaire vers le 
m anubrium , les excitations se transm etten t uniquem ent p ar des 
voies rad iaires, tand is que les excitations responsables des pu lsa­
tions om brellaires se répanden t dans toutes les d irections (p lexus 
iso tropes) ( N a g e l , 1894 ; H o r r i d g e , 1954).
T o u jou rs chez G eryonia, H o r r i d g e  a pu dém ontrer expéri­
m entalem ent que les récepteurs situés dans les tentacules e t au 
niveau de l’épithélium  sous-om brellaire sont en connection avec 
des voies nerveuses qui conduisent l’excitation dans les deux 
sens tou t au long des ten tacu les et au long des anneaux  nerveux 
ainsi que rad iairem ent ju sq u ’à la base du m anubrium . Les d if­
férentes voies nerveuses physiologiquem ent ainsi définies sont 
reportées dans la figure 24 ,  em pruntée à  H o r r i d g e  ( 1 9 5 4 ) .  
N ous voyons qu 'une  excitation au niveau du systèm e tentaculo- 
rad iaire  peut influencer le ry thm e des pulsations (accélérer ou 
inhiber celles-ci) mais que l’inverse n ’est pas possible. Les fi­
bres nerveuses responsables de cette transm ission ne sont pas 
hom ologues à des pro toneurones puisque, par définition, l’influex 
nerveux n ’est pas polarisé dans ceux-ci ( P a r k e r , 1 9 1 8 ) .  P ar 
leur polarité, elles se rapp rochen t d avan tage  des neurones ty ­
piques.
3. C onnection du  p lexus nerveux avec le systèm e nerveux  
central.
N ous avons vu au cours de l’étude des sta tocystes que les 
organes sensoriels é ta ien t innervés p ar l’anneau nerveux externe. 
Il est vraisem blable que chez Lim nocnida tanganyicae  les voies
3
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in terten tacu laires et rad iaires sont connectées égalem ent à cet 
anneau.
L ’anneau  in terne contrô lerait partiellem ent ou to talem ent la 
fonction motrice. 11 serait responsable des contractions de l’om­
brelle et du velum. Le velum se contracte, comme nous le savons, 
en même tem ps que l’om brelle. C es contractions sont généra le­
m ent sym étriques, mais le velum semble sous l'influence de ré­
cepteurs sensibles à la grav ité  (s ta tocystes) et peut de ce fait 




I f - C. T.
V.t .
Fig. 24
Schém a représentant les relations existant entre les diverses voies neurales 
chez G eryonia, (d 'ap rès H o u r r i d g e , 1955). — C T . : vo 'es neurales res­
ponsables des contractions tentaculaires ; E .P . : exitations polarisées entre 
les systèm e tentaculaire et rythm ique ; L.R. : ligne des centres rythm iques 
m arginaux ; M. : m anubrium  ; S. : s tatocyste ; ces o rganes ont une action 
locale sur le velum  et peuvent accélérer le rythm e de contractions ; V .C . : 
voies neurales isotropes innervant les muscles circulaires ; V .R. : voies 
nerveuse radia ires ; V .T . : voies nerveuses intertentaculaires.
Les frères H e r t w i g  avaient, dès 1878, signalé l'existence de 
connections anatomiquement distinctes entre les deux anneaux 
nerveux chez diverses méduses. D ’autre part, les statocystes in­
nervés par l ’anneau nerveux externe peuvent agir sur le velum 
et par là, sur le rythme même des pulsations bien que le système 
locomoteur dépende de l’anneau interne. Ceci tendrait à prouver 
l’existence d’une relation entre les deux anneaux du système 
nerveux central. Effectivem ent, nous avons retrouvé de telles 
relations chez Lim nocnida tanganyicae.
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4. C onclusion.
Le systèm e nerveux des m éduses se caractérise  donc p a r  les 
particu larités suivantes :
1 ) concentration des élém ents nerveux en centre coord inateur 
(anneaux  nerveux) ;
2) présence de fibres polarisées ;
3) existence de plexus nerveux physiologiquem ent d istincts et 
des in terrela tions qui se m anifesten t en tre  ceux-ci ;
4) d ifférenciation des élém ents constituan t le systèm e nerveux 
cen tral en cellules nerveuses sensu stricto  ; de p lusieurs types 
m orphologiquem ent caractérisés ; et cellules de soutien hom o­
logues à la névroglie.
C es observations confirm ent l’idée q u ’on se faisait du systèm e 
nerveux de la méduse, de loin plus complexe, plus différencié 
que celui des C oelen térés fixés.
La m éduse présen te  p a r convergence les d ifférenciations que 
l’on observe p a r principe chez les M étazoaires coelom ates don t 
elle possède l'éthologie. E n  corrélation  avec une m usculature 
pu issan te et spécialisée, se développe chez ces organism es mobi­
les un systèm e nerveux coord inateur et des o rganes sensoriels 
d 'équilibration et d ’orientation.
9. -  L E  M A N U B R IU M  
Plan du travail
A. S T R U C T U R E  D U  M A N U B R IU M  D ’IN D IV ID U S  IM M A T U R E S .
I. Ectoderm e
II. E ndoderm e
a) Les cellules glandulaires endodermiques.
1. — Cellules g landulaires de la région orale
a) cellules spum euses
b) cellules sphéruleuses
2. — Cellules glandulaires de la région proxim ale du manubrium
3. — R echarge et cycle des cellules glandulaires
4. •— O rig ine des cellules g landulaires de remplacement.
b) Structure  de l'endoderme.
1. — E ndoderm e de la zone orale 
2. — E ndoderm e de la zone proximale.
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B. S T R U C T U R E  D U  M A N U B R IU M  C H E Z  L E  A N IM A U X  SE X U ES.
I. Z one orale.
II. Z one médiane ou sexuée.
III. Z one  stomacale.
C. S T R U C T U R E  D U  M A N U B R IU M  D 'U N  A N IM A L  E N  B L A ST O - 
G E N E S E .
I. Z o n e  orale.
II. Z one  cnidoblastique.
III. Z one bourgeonnante.
IV . Z one  stom acale.
Le m anubrium  de Lim nocnida tanganyicae  est cylindrique, 
large et court (fig . 1, 2 et 3 ) . Son diam ètre m esure les deux 
tiers de celui de la cavité sous-om brellaire. La bouche circulaire 
est toujours béante, elle a tte in t ou dépasse légèrem ent le niveau 
du velum.
E tan t donné le g rand  diam ètre et la hau teu r restre in te  du 
m anubrium , l’ouverture  buccale de Lim nocnida  ne peut se clore 
et ne peut donc in tervenir dans la capture active de proies mo­
biles et de g rande  taille, contrairem ent à ce que l’on observe 
chez la form e dulcicole voisine, Craspedacusta sowerbii, où les 
lèvres du m anubrium  captu ren t et im m obilisent des proies de la 
taille des Tubificides ( D e j d a r , 1934). Lim nocnida tanganyicae  
se nourrit exclusivem ent d ’organism es p lanctoniques de faibles 
dim ensions : bactéries, algues, protozoaires englués p a r les sécré­
tions m uqueuses des cellules g landulaires du m anubrium .
Les bourgeons m édusaires et les élém ents sexuels se dévelop­
pent chez Lim nocnida  sur la paroi externe ectoderm ique du m a­
nubrium . La structu re  histologique de celui-ci dépend de l’état 
physiologique de l'anim al : im m ature, en phase de reproduction 
sexuée ou asexuée.
Parm i les nom breux au teurs qui ont étudié la struc tu re  h isto­
logique de Lim nocnida, seul B o u l e n g e r  (1911) a décrit en dé­
tails le m anubrium . C et au teu r observe, chez un individu en 
reproduction  asexuée, c ’est-à -d ire  p résen tan t des bourgeons mé­
dusaires m anubriaux, trois régions m anubriales distinctes : une 
orale, une m édiane bourgeonnan te  et une région proxim ale ou 
basale. Il décrit deux types de cellules g landulaires m anubriales,
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l'un q u ’il dénom m e « goblet-cells » é tan t localisé dans la région 
orale, le second ou « g land cells » é tan t caractéristique de la 
région proxim ale du m anubrium .
P our la clarté  du tex te  nous envisagerons en prem ier lieu la 
s truc tu re  histologique du m anubrium  d ’un jeune anim al ne p ré­
sen tan t ni élém ents sexuels ni b lastogénèse et que p ar conven­
tion, nous nom m erons « im m ature ».
A. Structure  du m anubrium  d ’ind ividus im m atures  (fig. 25).
Les gonades appara issen t généralem ent chez des spécim ens 
m esurant de six à sept mm de diam ètre, les bourgeons m édu- 
saires chez les anim aux d 'u n  cm (voir chapitre consacré au cycle 
de la m éduse).
I. L  ectoderm e.
L 'ectoderm e du m anubrium  des m éduses im m atures, donc d 'une  
taille inférieure à six mm est identique sur toute son étendue. 
Il consiste en un épithélium  pavim enteux unistratifié , form é de 
cellules épithélio-m usculaires ectoderm iques à limites cellulaires 
peu nettes après l ’emploi des techniques hitologiques usuelles.
Le cytoplasm e de ces cellules est aréolé et contient des fibres 
lisses longitudinales (fig, 26), leur noyau est ovalaire et muni 
d 'u n  petit nucléole central.
La région basilaire de ces cellules ectoderm iques accolées à la 
mésoglée est très irrégulière et p résen te  de nom breuses expan­
sions cellulaires très développées. Celles-ci peuvent même a t­
te indre l’épithélium  endoderm ique et form er des ponts cellulaires 
réunissan t les deux épithélium s au travers de la mésoglée 
(fig. 32 ).
O n  distingue, dissém inées parm i ces cellules pavim enteuses 
épithéliales, de rares cellules sensorielles d ’aspect typique. Elles 
p résen ten t deux racines basales et un prolongem ent cytoplasm i- 
que apical. Leur noyau est ovalaire, parsem é de blocs chrom ati­
ques ; on y  observe parfois un nucléole central (fig . 26 ). D ans 
l'ectoderm e de la région proxim ale du m anubrium , on rencontre 
quelques cellules basophiles ou néoblastes ( U nna-B rache t) ac­
colées à la m ésoglée ou même dans celle-ci (fig. 26 ). C es élé­
m ents em bryonnaires ectoderm iques m igrent vers l’endoderm e, 
en passan t p ar la mésoglée, pour y  donner naissance à certains 
élém ents g landulaires (voir p a rag rap h e  consacré à ces cellu les).
318 SOCIÉTÉ ROYALE ZOOLOGIQUE D E BELGIQUE
Gl. Sph.
Gl. Sph.  S.
Fig. 25
C oupe radiaire d 'une paroi m anubriale d 'une jeune méduse im m ature. — 
Gl.Sph. : cellules g landulaires sphéruleuses ; G l.Sph.S. : cellules glandulaires 
sphéruleuses stom acales. G l.Sp. : cellules g landulaires spumeuses.
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II. L ’E ndoderm e.
Le feuillet endoderm ique est constitué de cellules épithélio- 
m usculaires absorban tes en tre  lesquelles son t in tercalées des cel­
lules g landulaires de d ifféren ts types. N ous d istinguerons deux 
zones endoderm iques dans le m anubrium  d ’un spécimen imma­
tu re  de Lim nocnida tanganyicae. C es deux zones é tan t ca rac té­
risées p a r leurs élém ents g landulaires (fig. 25) nous définirons 
ceux-ci en prem ier lieu.
a) Les cellules glandulaires endoderm iques.
N ous avons vu que B o u l e n g e r  ( 1 9 1 1 )  avait reconnu deux 
types de cellules g landulaires, l’un co rrespondan t à la région 




D étails histologiques d ’une portion de manubrium  d 'un  individu immature. — 
C.S. : cellules sensorielles ; Ect. : ectoderm e ; En. : endoderm e ; M. : mésoglée.
N ous avons, à no tre  tour, étudié ces élém ents et avons pu 
observer trois form es de cellules g landulaires m anubriales chez 
la m éduse de Lim nocnida.
N ous em ployerons pour d istinguer ces d ifféren tes cellules la 
term inologie que P. S e m a l  (1954) a définie chez l'h y d re  au 
cours de son récent travail sur l’endoderm e de cet anim al.
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N ous discernerons de la sorte  :
— un type  de cellules g landulaires spum euses et un type de 
cellules g landulaires sphéruleuses localisées dans la région 
orale du m anubrium  et que nous qualifierons de cellules g lan ­
dulaires buccales ;
— un type de cellules g landulaires sphéruleuses situées suivant 
l’é ta t physiologique de l’anim al dans la région m édiane et 
stom acale ou dan s la seule région stom acale. N ous appelle­
rons ce dern ier type de cellule : cellules g landulaires sto­
m acales.
N os observation sur la m orphologie de ces cellules confirm ent 
celles de P . S e m a l  (1955) et d ’au teurs précédents su r les mêmes 
élém ents de l’hyd re  d 'eau  douce.
E n effet, les d ifféren tes cellules g landulaires de la m éduse de 
Lim nocnida  sont pédonculées e t flagellées (fig. 29). Le nom bre 
de flagelles est variable, généralem ent de deux (im prégnation à 
l'a rg en t par la technique de J. V an  C am penhout) (fig . 26, 27, 
29, 30, 37, 38 ).
Com m e chez l'hydre , nous avons observé deux granules à la 
base de chaque fouet, le proxim al ou b lépharop laste  é tan t le plus 
gros. D ans la p lupart des cas égalem ent, deux flagelles peuvent 
ê tre  issus d ’un unique b lapharop laste  mais alors chacun d ’eux 
porte tou jours un granu le  fusiform e distal (fig. 26, 27, 30, 37, 38).
1. - C e l l u l e s  g l a n d u l a i r e s  d e  l a  r é g i o n  o r a l e .
a)  Cellules spum euses  : les cellules glandulaires spum euses 
longuem ent et finem ent pédonculées, contiennent des vacuoles à 
contours po lygonaux serrées les unes contre les au tres (fig. 27 B) 
et don t les parois contiennent de l’acide ribonucléique (U n n a- 
B ra c h e t) .
Le contenu de ces vacuoles est irrégulièrem ent granuleux, lors 
de la décharge  ces cellules expulsent leur contenu sous la forme 
d ’une coulée com pacte de granu les (fig. 27 B, 28 et 32).
D es filam ents parallèles riches en acide ribonucléique (m éthode 
d ’U nna-B rache t) occupent la région distale du cytoplasm e et 
en touren t le noyau. Il s ’ag it vraisem blablem ent de form ations 
ergastoplasm iques particu lièrem ent abondan tes dans les cellules 
sécrétrices et qui fu ren t confondues p a r  certains au teurs avec les 
m itochondries en bâtonnets.
O n  sait d ’après les récentes recherches au microscope électro­
nique que ces form ations possèdent une structure  originale. Ils
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sont constitués de lamelles ou de canalicules caractérisés p ar la 
présence de fins granules (g ra in s de P a lade) déposés tou t au 
long de leur surface.
C es grains sont probablem ent hom ologues à la partion  ribo­













Evolution  des cellules g landulaires sphéruleuses (A) et spum euses (B) orales.
Le cytoplasm e de ces cellules spum euses contient de l’acide 
ribonucléique diffus ( U nna-B rache t) localisé dans la même ré­
gion que l'ergastop lasm e et correspondan t vraisem blablem ent aux 
grains de P alade  dispersés. A u moment de la décharge secré- 
toire, la basophilie du cytoplasm e s ’intensifie, le nom bre et la 
taille des élém ents de l’ergastoplasm e augm ente. A  ce stade, ces 
derniers organites en touren t com plètem ent le noyau (fig . 27 B 4).
3*
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Le contenu des vacuoles est protéinique (S e rra ) , le test des 
lipides est négatif, la réaction de H otchkiss M ac M anus légère­
m ent positive. C es sécrétions se colorent p a r le bleu d ’aniline et 
le vert lumière.
b) C ellules sphéruleuses : a lte rnan t régulièrem ent avec les p re­
mières, les cellules sphéruleuses sont plus allongées et plus étro i­
tes (fig . 28 ). Leur pédoncule est cependant plus large que celui 
des cellules g landulaires spum euses (fig. 32) et elles occupent 
toute la hau teu r de l’endoderm e (fig . 32). Les cellules sphéru-
Fig. 28
M icrographie électronique d 'une portion de l ’endoderm e oral du manubrium. 
O n  note l'alternance des cellules g landulaires spum euses (Sp.) et sphéru­
leuses (Sph.) occupant la stra te  apicale du manubrium  ainsi que les 
noyaux (N ) et les vacuoles (V ) des cellules absorbantes basilaires. —
P. : pseudopodes.
F ixation  : A ltm ann ; G rossissem ent : 9.000 x.
ANNALES LXXXVn (1956-7) 323
leuses orales contiennent de nom breuses et petites vacuoles poly­
gonales assez régulières, chaque vacuole é tan t occupée p ar une 
petite  goutte le tte  ronde (fig. 27 A 3 et 28). C es cellules g landu­
laires correspondent vraisem blablem ent au « goblet-cells » dé­
crites p ar B o u l e n g e r  ( 191 1 ) dans la région orale du m anubrium .
L ’ergastoplasm e et la basophilie des cellules chargées de sé­
crétais son t identiques aux élém ents analogues des cellules spu­
m euses et tou t comme celles-ci, les cellules qui se déchargen t ont 
une basophilie accrue et des bâtonnets d ’ergastop lasm e mieux 
différenciés qui enveloppent le noyau (fig . 27 A 4 ).
Fig. 29
M icrographie électronique de la région apicale de quelques cellules glan­
dulaires spum euses. — F. : flagelles coupées transversalem ents ;
P. : pseudopodes.
Fixation  : A ltm ann ; G rossissem ent : 63.000 x.
Lors de la décharge, les petites goutte le ttes rondes, bien d is­
tinctes les unes des autres, se déversen t dans la cavité m anu- 
briale en augm entan t de diam ètre (fig. 27 A4, 3 2 ). C es sphérules, 
éosinophiles, sont protéiniques (S e rra ) ; elles se colorent par 
l'azocarm in et la safran ine  et se te in ten t en pourpre violet au
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« G abe ». Le test de détection des polysaccharides donne des 
résu lta ts  positifs, celui des lipides est négatif.
Les secrétats de ces cellules g landulaires sphéruleuses buccales 
pourra ien t ê tre  de n a tu re  m ucoprotéinique.
2. - C e l l u l e s  g l a n d u l a i r e s  s p h é r u l e u s e s  d e  l a  
r é g i o n  p r o x i m a l e  d u  m a n u b r i u m .
Les cellules sphéruleuses de cette  région du m anubrium  se 
d istinguent aisém ent des deux au tres form es par leur taille plus 
grande, p ar le d iam ètre plus élevé des secréta ts et leur richesse 




E volution des cellules g landulaires sphéruleuses stomacales.
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laires sphéruleuses contiennent une vingtaine de larges vacuoles, 
dans chacune on d istingue une grosse sécrétion sphérique (fig. 
30 ; 4, 5, 6 ) .
C es secrétats, lors de la décharge, se déversen t un à un 
dans la cavité m anubriale où l’on peut voir leur volum e au g ­
m enter (fig . 30 ; 6) sans que nous connaissions leur sort ultérieur.
Les bâtonnets ergastoplasm iques sont très abondan ts princi­
palem ent chez les jeunes cellules g landulaires et chez des cel­
lules se rechargean t en secrétats (fig . 30, 2, 7, 8 ). La basophilie 
du cytoplasm e y  est égalem ent plus in tense que dans les deux 
au tres types de cellules g landulaires (U n n a -B ra c h e t) . C es cel­
lules g landulaires sphéruleuses que nous qualifions de stom acales 
sont polym orphes, elles peuvent ê tre  faiblem ent ou fortem ent 
pédonculées ; leur aspect varie suivant le niveau du m anubrium  
envisagé et leur degré  de com pression. Les figures 30 ; 4 et 30 ; 
5 nous m ontren t les form es extrêm es q u ’elles peuvent affecter.
Les secrétats de ces cellules sphéruleuses sont de na tu re  p ro ­
téique. Le test des lipides est négatif, celui des polysaccharides 
positif ; elles se colorent en pourpre violet p a r la technique de 
« G abe ». La présence de m ucoprotéines est donc vraisem blable. 
C es sphérules se colorent p ar le bleu d ’aniline, le vert lumière, 
ou, su ivant leur é ta t chimique, plus ou moins fortem ent p ar l’hé- 
m atoxyline et l’azocarm in.
Les cellules sphéruleuses stom acales sont de toute évidence 
hom ologues aux « g land cells » décrites p ar B o u l e n g e r  ( 1 9 1 1 ) .
3. - R e c h a r g e  e t  c y c l e  d e s  c e l l u l e s  g l a n d u ­
l a i r e s .
N ous avons vu que dans les trois types de cellules g landu­
laires envisagés, le nom bre et la taille des élém ents e rgasto ­
plasm iques ainsi que la basophile du cytoplasm e augm entait 
lors de la décharge  (fig . 27, 4 A et 4 B ; 30, 7 ).
Com m e chez l ’hyd re  ( S e m a l , 1955) il est vraisem blable que 
la syn thèse  des secréta ts recom m encent dans les cellules g landu­
laires im m édiatem ent après la décharge.
N ous pensons donc que les cellules g landulaires du m anubrium  
de Lim nocnida, à l’instar de ce qui se passe chez l 'h y d re  et chez 
le S iphonophore A b y lo p sis  ( M e t t e y  et H a m o n , 1949) obéissent 
à un cycle secréta ire  m érocrine, une même cellule pouvant se 
recharger et se décharger plusieurs fois. La figure 30 ; 8 nous 
m ontre une cellule g landulaire se rechargean t ; les bâtonnets
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d ’ergastoplasm e très développés en touren t un volum ineux noyau. 
Ces cellules secrétrices s ’enfoncent dans l’endoderm e et ont ten ­
dance à se rapp rocher de la mésoglée. D e telles form es sont 
nettem ent d istinctes des jeunes cellules g landulaires, tan t par la 
taille des cellules et du noyau que p ar la concentration  des élé­
m ents ergastoplasm iques et le volum e des inclusions (C om parer 
les fig. 30 (1 et 2) et 30 ( 8 ) ) .
D es phénom ènes secrétoires identiques ont été décrits chez 
d ’au tres Invertébrés et sont connus dans un grand  nom bre de 
g landes de V ertébrés.
C hez les H ydres, P. S e m a l  a pu observer que les cellules 
g landulaires arrivées à la fin de leur cycle secrétoire sont expul­
sées dans la cavité gastrique.
La cavité m anubriale de Lim nocnida  é tan t toujours largem ent 
béante, il est im possible de vérifier ces faits chez cet animal. 
N ous avons toutefois pu observer d ’assez nom breuses figures de 
dégénérescence de cellules g landulaires dans le m anubrium . Ces 
cellules en histolyse sont digérées p ar les cellules gastro-m uscu­
laires m anubriales (fig. 37 et 39).
Les cellules g landulaires de Lim nocnida  paraissen t donc subir 
une série de cycles secrétoires, vieillir, s ’histo lyser et ê tre  d igé­
rées p ar les cellules absorbantes. Eventuellem ent, elles seraient 
expulsées dans la cavité m anubriale, se com portant alors comme 
des élém ents holocrines.
E n  relation égalem ent avec une synthèse active de secrétats, 
le cytoplasm e de jeunes cellules g landulaires est plus basophile 
e t l ’ergastoplasm e y  est mieux différencié que chez les cellules 
chargées de sécrétions.
4. - O r i g i n e  d e s  c e l l u l e s  g l a n d u l a i r e s  d e  
r e m p l a c e m e n t .
A u cours de l ’étude du bourgeonnem ent m édusaire et de l’endo­
derm e m anubrial, nous aurons l’occasion de dém ontrer l’origine 
endoderm ique des cellules g landulaires orales — et l'origine ecto­
derm ique des cellules g landulaires sphéruleuses stom acales.
b) S tructure  d e  l ’endoderm e.
Com m e nous l’avons déjà  signalé lors de l'é tude des cellules 
glandulaires, l’on peut d istinguer deux zones endoderm iques 
distinctes dans le m anubrium  d ’un spécimen « im m ature » de 
Lim nocnida tanganyicae : une zone orale com prenant le tiers ap i­
cal du m anubrium  et une zone proxim ale.
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1. - E n d o d e r m e  d e  l a  z o n e  o r a l e  (fig. 25 ).
L 'endoderm e p lu ristra tifié  de la zone orale est com posé p res­
que exclusivem ent de cellules g landulaires du type  spum eux et 
sphéruleux buccal ainsi que de cellules épithélio-m usculaires. Les 
cellules épithélio-m usculaires sont refoulées contre la mésoglée. 
Les cellules g landulaires, p ar contre, occupent toute l'assise su ­
perficielle de l’endoderm e oral (fig. 28, 32 ). O n  n ’observe que 
très rarem ent quelques cellules épithélio-m usculaires, très é tro i­
tes, comprimées, a tte ig n an t le niveau de la cavité gastrique 
(fig. 32).
Fig. 31
C oupe radiaire au travers d 'une paroi m anubriale d 'une méduse mâle. —
P . : p a ra s i te .
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P ar leur base, pourvue de prolongem ents cytoplasm iques, les 
cellules épithélio-m usculaires adhèren t fortem ent à la mésoglée 
(fig . 32) ; celle-ci est très épaisse dans cette région orale du 
m anubrium  et p résente un g rand  nom bre de fines fibrilles pa­
rallèles aux épithélium s. Com m e nous l’avons déjà  signalé, cette 




D étails histologiques de la zone orale d ’une méduse sexuée. C ette  zone 
est identique chez des anim aux imm atures ou blastogénétiques. — Ect. : 
ectoderm e ; En. : endoderm e ; G l.Sph. : cellules g landulaires sphéruleuses ; 
G l.Sp. : cellules g landulaires spum euses ; T . M. : ponts cellulaires.
C ontre  la mésoglée, le protoplasm e basai des cellules épithélio- 
m usculaires différencie des fibres m usculaires lisses et circulaires 
(fig. 3 et 3 2 ). C es cellules ont un noyau ovalaire dilaté et clair ; 
ce noyau est généralem ent rapproché de la base de la cellule. 
Le cytoplasm e des cellules épithélio-m usculaires endoderm iques 
de la région orale est toujours dépourvu d ’inclusions (fig. 32).
Les cellules spum euses a lternen t presque régulièrem ent avec 
les cellules sphéruleuses, tou t au long de cette zone orale, for­
m ant ainsi un épithélium  glandulaire  uniform e (fig . 32 ). Ces 
cellules g landulaires sont d 'au tan t plus développées que proches 
de l’extrém ité basale  libre du m anubrium .
2. - E n d o d e r m e  d e  l a  z o n e  p r o x i m a l e .
D ans la région proxim ale du m anubrium  de Lim nocnida, les 
cellules gastro-m usculaires sont plus hau tes que dans la zone
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précédente  ; cette  région est caractérisée p ar la présence d ’un 
troisièm e type de cellule glandulaire, les cellules g landulaires 
sphéruleuses stom acales (fig. 26 et 30 ).
P luristratifiée, elle est égalem ent formée d 'une  assise profonde 
de cellules épithélio-m usculaires accolées à la m ésoglée et d ’une 
couche superficielle g landulaire  (fig. 25). T o u t comme leurs ho­
m ologues de la région orale, ces cellules épithélio-m usculaires 
p résen ten t des prolongem ents cytoplasm iques basilaires et des 
muscles lisses circulaires ; elles en d iffèren t cependan t par la 
présence d ’inclusions cytoplasm iques digestives. C e sont des cel­
lules absorban tes gastro-m usculaires ; leurs inclusions sont ce­
pendan t peu nom breuses e t peu diversifiées (fig. 26).
La m ésoglée est beaucoup moins épaisse q u ’au niveau de l’ex­
trém ité buccale, elle p résen te  néanm oins la même structu re  fibril- 
laire. La s tra te  superficielle gastrique de cet endoderm e est 
principalem ent constituée de cellules g landulaires sphéruleuses 
stom acales en tre  lesquelles on observe quelques rares cellules 
gastro-m usculaires flagellées qui a tte ignen t le niveau de la cavité 
m anubriale (fig . 25).
A la base des cellules gastro-m usculaires, on distingue des cel­
lules basophiles am iboïdes généralem ent accolées à la mésoglée 
(fig. 26 ). C e sont des cellules ectoderm iques em bryonnaires 
a y an t passé dans l’endoderm e de la région proxim ale au travers 
de la mésoglée. O n  peut suivre les diverses phases d ’une telle 
m igration : la figure 26 nous m ontre des cellules em bryonnaires 
situées dans la lamelle basale. D e sem blables m igrations on t déjà 
été signalées p ar P . B r ie n  (1942, 1943) chez Clava squam ata  
et p ar L a n g  (1892), H a d z i  (1919) et P. B r ie n  (1949) chez 
l’hyd re  d ’eau douce.
Sur des coupes m icroscopiques, on peut établir tous les in te r­
m édiaires en tre  ces cellules em bryonnaires basales et les cellules 
g landulaires stom acales fonctionnelles (fig. 26, 35, 39). C es cel­
lules g landulaires stom acales bien que com posant la m ajeure p a r­
tie de l’endoderm e de la région proxim ale du m anubrium  sont 
des cellules d ’origine é trangère, ectoderm ique. Les cellules g lan­
dulaires de cette zone sont d 'a u ta n t plus vieilles que proches de 
la cavité stom acale.
Les deux zones endoderm iques que nous venons de décrire 
sont séparées p a r une zone de transition  occupée par des jeunes 
cellules g landulaires des trois types (fig . 25). A p artir de cette 
zone de transition , les cellules g landulaires se développent et se 
répartissen t d ’une m anière centrifuge.
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N ous voyons donc que dans le cas d 'u n  anim al « im m ature » 
le m anubrium  de Lim nocnida  a perdu  presque com plètem ent sa 
fonction absorban te  assim ilatrice, seul l ’endoderm e de la région 
proxim ale p résen te  des cellules absorban tes dont très peu a t­
te ignent le niveau de la cavité m anubriale. P a r  contre, la cavité 
m anubriale est tapissée d ’un épithélium  glandulaire  très dévelop­
pé où l’on peut d istinguer trois types de cellules secrétrices ; le 
m anubrium  de Lim nocnida  a la valeur fonctionnelle d 'une  glande 
digestive et semble jouer un rôle com parable à l’hypostom e des 
polypes d 'H y d ro ïd es . N ous verrons au cours de cette étude que 
l’absorption des alim ents se fait presque exclusivem ent au niveau 
du canal circulaire et des canaux rad iaires dépourvus de cellules 
glandulaires.
B. S tructure du m anubrium  chez les an im aux sexués
(fig. 31, 34)
Lim nocnida tanganyicae  est gonochorique. T o u t comme les 
bourgeons m édusaires, les élém ents sexuels se développent sur 
le m anubrium  de la m éduse. O n  peut d istinguer trois régions 
distinctes dans le m anubrium  d 'une  m éduse en phase sexuée : 
une zone orale, une zone m édiane sexuée et la zone stom acale 
(ces deux dernières co rrespondan t à la zone distale des anim aux 
im m atures. La zone sexuée, très développée, occupe un peu plus 
de la moitié de la h au teu r du m anubrium  q u ’elle entoure d ’un 
anneau régulier d ’aspect laiteux.
I. Z o n e  orale (fig. 32).
La zone orale du m anubrium  d ’un anim al sexué est identique 
à la zone hom ologue des anim aux im m atures et comme nous le 
verrons par la suite des individus blastogénétiques.
II. Z o n e  m édiane ou sexuée  (fig. 33, 35 ).
Les élém ents génitaux sont d ’origine ectoderm ique et la gam é- 
togénèse se passe entièrem ent dans ce tissu. Lim nocnida  é tan t 
gonochorique, l’ectoderm e de cette zone est formé soit d 'un  testi­
cule, soit d ’un ovaire ; nous étud ierons la struc tu re  de ces gona­
des au cours d ’un prochain  chapitre.
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L’endoderm e de la zone m édiane sexuée mâle ou femelle a la 
même constitu tion que l’endoderm e de la région proxim ale 
d ’anim aux im m atures. P lu ristra tifié , il est constitué d ’une assise 
basale de hau tes cellules gastro-m usculaires appliquées contre la 
m ésoglée et d ’une couche superficielle de cellules g landulaires
Fig. 33
D étails histologiques de la zone m anubriale sexuée d ’une méduse mâle. — 
En. : endoderm e ; M. : mésoglée r T . : testicule.
stom acales à tous stades (fig. 33, 3 5 ). Les cellules gastro -vascu ­
laires flagellées contiennent des inclusions digestives, celles-ci 
sont plus nom breuses que dans le cas d 'un  anim al im m ature. 
C hez les anim aux sexués égalem ent, un plus g rand  nom bre de 
cellules absorban tes, intercalées en tre  les cellules g landulaires.
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Fig. 34
C oupe radiaire au travers d 'une paroi m anubriale d 'une méduse sexuée
femelle.
ANNALES LXXXVII (1956-7) 333
atte ignen t la cavité m anubriale (fig . 31, 33, 34, 3 5 ). D e même, 
H y m a n  (1940) a signalé une digestion in tra-cellu la ire  beaucoup 
plus active au niveau de la portion sexuée des canaux radiaires 
des Leptom éduses que partou t ailleurs dans le systèm e radiaire.
A la base de la m ésoglée ou situées dans celle-ci, on observe 
de nom breuses cellules em bryonnaires ectoderm iques m igrant 




D étails histologiques de la zone sexuée d ’une Lim nocnida  femelle. — 
En. : endoderm e ; G l.Sph. : cellules g landulaires sphéruleuses ; M. : mésoglée ; 
O v. : ovaire ; P. : parasites.
III. Z o n e  stom acale  (fig. 39).
C ette  zone du m anubrium  très limitée chez les anim aux sexués 
est située en tre  les gonades et la cavité stom acale. E lle est iden­
tique à la zone hom ologue d ’une m éduse b lastogénétique : ecto- 
derm e aplati pavim enteux, endoderm e pluristra tifié  moins élevé 
que dans la zone précédente et constitué de cellules g as tro ­
m usculaires absorban tes et de cellules g landulaires sphéruleuses 
stom acales.
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L’apparition  de la sexualité est donc accom pagnée chez Lim no­
cnida  de légères m odifications histologiques du m anubrium .
A u niveau de l’endoderm e de la zone sexuée nous observons 
une augm entation  du nom bre de cellules absorban tes fonction­
nelles et des inclusions digestives, c ’est-à-d ire  un accroissem ent 
de l’activité assim ilatrice.
C. Structure du  m anubrium  d 'un  anim al en blastogénèse
(fig . 3 6 ).
O n  sait que Lim nocnida tanganyicae  p résen te  un bourgeonne­
m ent m édusaire in tense au niveau du m anubrium . Celui-ci diffère 
alors to talem ent p ar sa s truc tu re  histologique de celui des mé­
duses sexuées ou im m atures.
B o u l e n g e r  (1911) a décrit trois zones distinctes dans le m a­
nubrium  d ’une m éduse en reproduction  asexuée : une zone orale, 
une zone m édiane bourgeonnante , et une zone proxim ale ou sto­
macale. C et au teur signale la présence de ném atocystes dissém i­
nés dans l’ectoderm e de la zone orale et m édiane du m anubrium .
D ’après lui, ces cellules ne pourraien t provenir d ’au tres ré­
gions de l’anim al et seraient transm ises au fu tu r bourgeon m édu­
saire comme cela se passe chez le polype de M oerisia, au tre  
Lim nom éduse, où le bourgeon m édusaire reçoit une provision de 
ném atocystes p rovenant de l’ectoderm e de l’hydroïde. A u cours 
de l’étude du m anubrium  d ’anim aux en blastogénèse, nous 
avons retrouvé l'équivalent des trois zones décrites p ar B o u l e n ­
g e r , et avons observé l'ex istence d ’une quatrièm e zone ou zone 
cnidoblastique à p artir de laquelle se différencient les capsules 
urtican tes.
P a r ta n t de l’ouverture  buccale, on d istingue successivem ent : 
la zone orale, la zone cnidoblastique, la zone bourgeonnante  et la 
zone stom acale. C es trois dernières zones correspondent à la zone 
proxim ale des anim aux im m atures (fig. 36).
I. Z o n e  orale (fig. 32, 36).
Com m e nous l’avons déjà  signalé, la zone orale des m éduses 
en blastogénèse est sem blable à la région hom ologue des m éduses 
im m atures ou sexuées.
N ous n ’avons retrouvé ni les cellules interstitielles ni les ném a­
tocystes décrits par B o u l e n g e r  dans cette  région m anubriale.
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II. Z o n e  cnidoblastique  (fig . 36, 37 ).
Juste au -dessus de la zone orale, on d istingue une zone étroite 
don t l’ectoderm e p lu ristra tifié  est formé de cellules épithélio- 
m usculaires accolées à la mésoglée, de nom breux néoblastes 
basaux, de cnidoblastes et de quelques rares ném atocystes occu-
f
Fig. 36
C oupe radiaire d une paroi m anubriale de méduse blastogénétique.
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pent la région superficielle. Les cellules épithélio-m usculaires 
écrasées p ar les au tres élém ents sont peu apparen ts, à leur base 
se d ifférencient des muscles longitudinaux lisses (fig. 37).
L ’endoderm e très épais, po lystra tifié  de cette région cnidoblas­
tique, est constitué de cellules g landulaires du type sphéruleux 
stom acal et de cellules gastro-m usculaires absorban tes très serrées
Fig. 37 à 39
D étails histologiques des différentes régions constituant le manubrium  d ’un 
anim al en blastogénèse.
Fig. 37
Z one cnidoblastique. — En. : endoderm e ; M. : m ésoglée ; Z .C . : zone
cnidoblastique.
(fig . 3 7 ). C es cellules absorban tes porten t de deux à cinq flagel­
les insérés sur des b lépharoplastes basaux. D eux flagelles peu­
vent ê tre  insérés sur un même blépharoplaste, dans ce cas, cha­
cun d ’eux porte  un g ranule  fusiform e proxim al (technique de 
}. V a n  C a m p e n h o u t ) (fig . 37).
Le noyau de ces cellules digestives généralem ent re je té  à la 
base de la cellule, est gros, ovalaire et clair ; il contient un nu ­
cléole central. Leur cytoplasm e est très lacuneux, vacuolaire ;
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dans sa portion basilaire se d ifférencien t des fibres m usculaires 
lisses circulaires. C es cellules gastro-m usculaires absorban tes 
contiennent de nom breuses inclusions cytoplasm iques digestives. 
O n  observe de très rares inclusions dans la mésoglée, elles sont 
alors de très petite taille (fig. 3 7 ). N ous les décrirons lors de 
l’étude du canal circulaire.
III. Z o n e  bourgeonnante  (fig. 36, 38).
Les bourgeons m édusaires de Lim nocnida tanganyicae  p ren ­
nent naissance sur la paroi ex terne  du m anubrium  en une région 
limitée que nous appellerons « zone de bourgeonnem ent ». C ette  
zone en toure le m anubrium  d ’un anneau  plissé et laiteux situé 
environ à m i-hauteur à p a rtir  de la cavité stom acale.
L’ectoderm e de cette zone bourgeonnan te  est formé de hautes 
cellules épithélio-m usculaires claires très vacuolisées. Leur noyau
C. S.
m
b ©  s. P.
F ig . 38
Z one bourgeonnante. — C.S. : cellule sensorielle ; Ect. : ectoderm e ; En. : 
endoderme ; M. : m ésoglée ; S .P. : sphérule digestive protéinique ; S.R. : 
sphérule digestive riche en acide ribonucléique ; S .T . : sphérule digestive 
en phase transitoire ; V .E . : vacuole excrétrice.
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ovalaire possède un nucléole ; le suc nucléaire contient de fins 
granules chrom atiques. C e noyau est inclus dans une mince bande 
cytoplasm ique refoulée p ar les vacuoles dans la région latéro- 
basale de la cellule, accolé à la m ésoglée (fig . 38 ). O n  observe 
la présence d ’inclusions digestives d ’origine endoderm ique dans 
le cytoplasm e de certaines des cellules épithélio-m usculaires ecto- 
derm iques (fig . 38).
A la base de ces cellules ectoderm iques et en tre  celles-ci, on 
d istingue de très rares néoblastes d ’aspect typique — gros nu­
cléole, cytoplasm e basophile — , de nom breux ném atocystes (déjà  
signalés par B o u l e n g e r , 1911) et quelques rares cnidoblastes. 
La présence de ces dern iers élém ents a ltère  à peine la régularité  
de cet épithélium  unistratifié. D ressées entre les cellules ecto­
derm iques blastogénétiques, on rencontre  de très rares cellules 
sensorielles possédan t un noyau et un cytoplasm e typiquem ent 
p ro toneural (fig. 38).
L’endoderm e de la zone b lastogénétique, m onostratifié, est re­
p résen té exclusivem ent par des cellules absorban tes typiques très 
hautes. Les cellules glandulaires, abondan tes de part et d ’au tre  
de la zone de bourgeonnem ent sont ici to talem ent absen tes (fig. 
3 8 ). Chez des anim aux im m atures tou t comme chez les anim aux 
sexués, l’endoderm e p lu ristra tifié  de la région correspondan te  du 
m anubrium  est constitué d ’une assise basale de cellules abso rban ­
tes et d ’une assise apicale de cellules g landulaires sphéruleuses 
stom acales occupant presque toute la surface m anubriale libre.
Les extrém ités d istales libres de ces cellules endoderm iques 
absorban tes sont pourvues de pseudopodes et de flagelles in te r­
venan t dans la nutrition. Le noyau de ces cellules gastro-m uscu­
laires généralem ent rapprochées de la base est sphérique ou légè­
rem ent ovalaire, il renferm e un gros nucléole et de fines g ran u la ­
tions chrom atiques (fig . 38).
Le cytoplasm e des cellules endoderm iques vacuolisé est bourré 
d ’inclusions digestives de taille variable (fig. 38 ). C es inclusions 
s ’accum ulent principalem ent dans la région basilaire de la cellule, 
la région apicale de celle-ci en est dépourvue. D ans cette portion 
cellulaire par contre, on trouve de nom breuses vacuoles excré­
trices (fig. 38) ainsi que des vacuoles digestives bourrées de 
nou rritu re  ingérée.
C es vacuoles digestives réag issen t positivem ent à la technique 
de H otchkiss M ac M anus, cette  coloration étan t vraisem blable­
m ent due à la présence de substance mucoïde eng luan t les p a rti­
cules nutritives.
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T o u t comme chez l'h y d re  ( S e m a l , 1955) la région ap icale des 
cellules absorban tes est riche en m itochondries granuleuses for­
m ant une frange term inale (fig . 38 ).
O n  observe au niveau de cette zone bourgeonnante, le passage 
m assif d ’inclusions cytoplasm iques endoderm iques à travers la 
m ésoglée vers l’ectoderm e (fig. 3 8 ). La signification d ’une telle 
m igration et l’étude détaillée de ces inclusions se fera au cours 
des p arag rap h es suivants.
D ans le protoplasm e basai de ces cellules absorban tes se d if­
férencient des fibres circulaires lisses accolées à la mésoglée. C ette  
dernière s truc tu re  fibrillaire est extrêm em ent mince. O n  y  ob­
serve souvent la présence de cellules em bryonnaires m igratrices.
L’endoderm e abso rban t de cette  zone contient tou t comme l’ec- 
toderm e de nom breux ném atocystes.
IV . Z o n e  stom acale  (fig . 36, 39).
La région stom acale du m anubrium  est située entre la cavité 
gastrique proprem ent d ite  et la zone de bourgeonnem ent. L ’ecto­
derm e de cette région est comme celui de la zone orale formé 
de cellules épithélio-m usculaires fortem ent aplaties. Leur base 
contient des fibres m usculaires lisses longitudinales (fig . 39). 
O n  y  distingue, de plus, de nom breux néoblastes qui, p a r la 
suite, m igreront dans l’endoderm e pour y form er les élém ents 
glandulaires. L’endoderm e p lu ristra tifié  de cette région est moins 




Z one stom acale. •— E ct. : ectoderm e ; En. : endoderm e ; G l.Sph. : Cellule 
glandulaire sphéruleuse ; M .:  m ésoglée; N e o .:  néoblaste ; V .E . : V acuole
excrétrice.
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cellules absorbantes. D ans le protoplasm e basai de ces dernières, 
se d ifférencien t des fibres m usculaires lisses circulaires assez 
ténues. O n  observe d ’assez nom breuses cellules g landulaires en 
h istolyse dans l'endoderm e (fig. 39). Les cellules absorbantes 
flagellées contiennent quelques inclusions digestives cytoplasm i­
ques.
T a n t au niveau de la zone cnidoblastique que de la zone 
stom acale l'on observe : 1 ) la m igration de néoblastes ectoder- 
miques à travers la m ésoglée vers l’endoderm e; 2) dans ce d e r­
nier tissu, tous les é ta ts  in term édiaires en tre  ces cellules em­
bryonnaires devenues basales et les cellules sphéruleuses dites 
stom acales.
N ous voyons donc que chez Lim nocnida tanganyicae, la blas­
togénèse est accom pagnée d ’im portantes varia tions de la struc­
tu re  histologique du m anubrium . C es m odifications sont beaucoup 
plus m arquées que dans le cas d ’anim aux sexués.
L’endoderm e de la zone bourgeonnan te  se modifie p ro fondé­
m ent et à ce niveau de nom breuses vacuoles digestives m igrent 
vers l’ectoderm e b lastogénétique au travers de la mésoglée. A 
hau teu r de la  zone cnidoblastique, on observe égalem ent mais à 
un degré m oindre, le passage d ’inclusions digestives de l'en d o ­
derm e vers la mésoglée.
C es faits seront précisés et discutés au cours du dernier cha­
p itre  consacré au feuillet endoderm ique.
10. -  L E  S Y S T E M E  G A S T R O -V A S C U L A IR E
Le systèm e gastro -vascu laire  de Lim nocnida  possède une struc­
ture histologique identique, quel que soit l’é ta t physiologique : 
im m ature, sexué ou asexué de l’animal.
A. La cavité stom acale  (fig. 4 0 ) ) .
U n renflem ent lenticulaire m ésogléen de l'om brelle refoule 
chez Lim nocnida  le fond de la cavité gastrique et en réduit la 
capacité comme le ferait le fond d 'une  bouteille. C ette  cavité est 
limitée par un épithélium  endoderm ique m onostratifié, flagellé, 
constitué de cellules de taille variable, à section carrée. Ces 
cellules vacuolaires, assez élevées au niveau du m anubrium
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(fig. 40) s’ap la tissen t cependant au fur et à m esure que l’on 
approche du cen tre  de la cavité stom acale où elles deviennent 
pavim enteuses. La figure 40 nous m ontre des cellules épithéliales 
endoderm iques de la région proche du m anubrium . A ce niveau, 
elles sont pourvues d ’inclusions cytoplasm iques digestives ; plus 
au centre, elles en sont dépourvues.
La portion d istale libre de ces cellules contient, tou t comme 
les cellules des canaux radiaires, de nom breux granules de natu re  
probablem ent polysaccharid ique (H otchk iss M ac M anus, Bleu 
d ’an iline). D ans leur protoplasm e basai se d ifférencient des fi­
bres m usculaires lisses circulaires (fig. 40 ).
Q ©
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Fig. 40
Détails histologiques des cellules endoderm iques lim itant la cavité  gastrique 
(stom acale) de Limnocnida. C es cellules proches du m anubrium  contiennent 
encore quelques inclusions digestives. — En. P. : endoderm e stom acal.
La cavité stom acale et les canaux rad iaires de Lim nocnida  
sont dépourvus de tou t élém ent glandulaire.
D es coupes u ltrafines (200 à 300 Ä ) de cellules stom acales 
exam inées au m icroscope électronique nous ont perm is de distin­
guer des détails cellulaires peu ou pas visibles p ar les m éthodes 
habituelles, notam m ent des m itochondries (M ) , des vacuoles (C ) 
ainsi que des granules de sécrétion (S ) .
Les m itochondries (fig . 41 et 46) p résen ten t une structure  
fondam entalem ent sem blable à celle des V ertéb rés  ( B e r n h a r d , 
1955; P a l a d e , 1952, 1953; S j ö s t r a n d , 1953, 1955 ; S j ö s t r a n d  
et H a n z o n , 1954).
G énéralem ent ovalaires elles appara issen t parfo is sphériques. 
Ces varia tions dépenden t en g rande partie  de l’incidence des 
coupes observées et de l’é ta t physiologique de la cellule. E n touré 
d 'une double paroi, le corps m itochondrial est cloisonné p ar un
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systèm e rayonné de doubles m em branes in ternes dont certaines 
sem blent en continuité avec la m em brane in terne de l'enveloppe. 
O r  on sait que chez les V ertéb rés  ces lamelles sont générale­
ment perpendiculaires au g rand  axe de l’o rgan ite  et que ce n ’est 
qu 'exceptionnellem ent q u ’elles son t en continuité avec la mem­
b rane  in terne de la double paroi lim itante.
C es m itochondries sont de faible taille (g ran d  axe 0,10 à 
0,25 /X, petit axe 0,10 à 0,14 ¿u.) p ar rapport à celle des V e rté ­
brés qui a tte ignen t des dim ensions très supérieures au /¿.
Les granules de sécrétion (fig. 41) sont de taille variable et 
de tex tu re  hom ogène. Ils p résen ten t un aspect identique aux 
grains de sécrétion polysaccharid iques décrits chez les V ertéb rés 
( S j ö s t r a n d  et H a n z o n , 1954 ; C l a u d e , 1955 ; B e r n h a r d , 1955 
H a g e n a u  et L a c o u r , 1956) et correspondent vraisem blablem ent 
aux granules mis en évidence par les techniques histochim iques.
Fig. 41
Photographie  électronique d ’une coupe u ltrafine (250 Â.) d 'une portion de 
cellule endoderm ique délim itant la cavité gastrique. — C. : vacuoles ;
M. : m itochondries ; S. : granules de sécrétions.
F ixateur : Bouin ; Gross. : 30.000 x.
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B. Les canaux radiaires (fig . 42, 43 ).
Les canaux radiaires, généralem ent au nom bre de quatre , p a r­
fois cinq, six ou sept, p ro longent la cavité gastrique m anubriale 
jusque dans le canal m arginal circulaire. L orsqu’il n ’existe que 
q uatre  canaux radiaires, ils son t le plus souvent disposés en 
croix. Les canaux supplém entaires ne résu lten t pas de la division 
d ’un canal original, ils com m uniquent séparém ent avec le sys­
tème gastro -vascu laire  et ne sont généralem ent pas équidistants.
S
F ig . 42
C oupe transversale  d 'un  canal radiaire. — C.R. : canal radiaire ; E ct.S .O . : 
ectoderm e sous om brellaire ; L. : lame catham nale ; M. : mésoglée.
Sur 309 individus observés :
— 158 possèdent 4 canaux ;
— 88 » 5 »
— 52 » 6 »
— 11 » 7 »
Exceptionnellem ent, on peut observer des m éduses ne possédan t 
que trois canaux radiaires.
N ous retrouvons ici approxim ativem ent les mêmes proportions 
que celles signalées p ar K r a m p  ( 1 9 5 4 )  ; sur 6 0  anim aux, cet 
au teur en observe :
— 39 possédan t 4 canaux ;
- 1 7  » 5 »
— 4 » 6 »
L ’épithélium  de ces canaux se com pose de cellules plus ou 
moins allongées, prism atiques, à base  polygonale e t flagellée. 
E n  coupe transversale , les canaux rad iaires présen ten t une sec­
tion elliptique de 270 ¡x su r 80 p. dont le g rand  axe est p a ra l­
lèle à l’ectoderm e sous-om brellaire (fig . 42 ),
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L'épithélium  endoderm ique accolé à l’ectoderm e sous-om brel- 
laire diffère de celui de la face dirigée vers l'exom brelle. Les 
cellules qui com posent cet épithélium  contiennent de nom breuses 
inclusions digestives et de fortes fibres m usculaires lisses longi­
tud inales (fig. 42 et 43 ).
En.C.R.
Fig. 43
D étails histologiques des cellules endoderm iques de la région exom brellaire 
des canaux radiaires. O n  distingue les granules M ac M anus positifs dans 
la région apicale flagellée de ces cellules.
E n.C .R . : endoderm e canal radiaire.
Les cellules du côté interne, exom brellaire, sont dépourvues 
p ar contre d ’inclusions et leur m usculature est très fa ib le( fig. 4 2 ).
Le noyau des cellules épithélio-m usculaires est généralem ent 
ovalaire, dense, parsem é de gros granules chrom atiques.
Leur extrém ité d istale libre, flagellée, contient de nom breux 
granules de po lysaccharides (H otchk iss M ac M anus, Bleu d ’ani­
line) (fig . 4 3 ). Le cytoplasm e de cette  région est légèrem ent 
basophile et contient de l’acide ribonucléique (U n n a -B rach e t). 
Les tests des protéines (S e rra )  et des lipides (C iaccio) donnent 
des résu lta ts  négatifs au niveau des granules.
C. La lame catham nale  (fig . 8 et 11).
La lame catham nale un istra tifiée  réunit comme une palm ure 
à travers la mésoglée, les canaux rad iaires gastro-vasculaires ; 
et comme ces derniers, elle joint la cavité stom acale au canal 
circulaire.
C ette  lame unistratifiée est form ée de cellules endoderm iques 
allongées et très plates (fig. 11). Leurs limites cellulaires sont
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peu nettes, leur noyau très clair est ovalaire. La lam e catham nale 
se superpose à l’ectoderm e sous-om brellaire don t elle n ’est sépa­
rée que p ar une mince couche de m ésoglée (fig . 19). Les fibres de 
cette basale sont radiaires. La m usculature de la lame catham nale 
est particulière : tou t comme les cellules ectoderm iques de l’exom- 
brelle, les cellules endoderm iques de  la lame catham nale p résen ­
ten t des fibrilles m usculaires de part e t d ’au tre  de leur cy top las­
me ; ces fibres sont circulaires et lisses (fig . 3 et 11). U ne coupe 
transversa le  d 'u n  canal rad iaire  m ontre que la lame catham nale 
est issue de l’épithélium  endoderm ique exom brellaire du canal 
gastro -vascu laire  et le prolonge de p a rt et d ’au tres de celui-ci
(fig. 42 ).
D . Le canal circulaire (fig . 8 ).
Le canal circulaire de Lim nocnida tanganyicae  est très large­
ment développé. D e section ovalaire, il m esure environ 320 /x sur 
190 ,u et s ’étend  tout au long du bord  m arginal de l’ombrelle. 
Il est limité du côté de l’anneau  urtican t p ar un épithélium  de 
hau tes cellules épithélio-m usculaires, flagellées, con tenant d ’abon­
dan tes inclusions digestives (fig. 11, 44 et 4 5 ). D u côté sous- 
om brellaire, p ar contre, l’épithélium  endoderm ique est peu élevé, 
p resque cubique. E galem ent flagellé, il est pauvre en inclu­
sions (fig . 8 ).
A la base de ces deux types de cellules épithélio-m usculaires 
se d ifférencien t des fibres m usculaires couran t tou t au long du 
canal, celles de la région sous-om brellaire é tan t les plus déve­
loppées (fig . 3, 44 et 45 ).
1 ) C ellules endoderm iques de  la région d e  l ’anneau urticant.
La taille et la form e de ces hau tes cellules cylindriques absor­
ban tes varien t su ivant leur é ta t physiologique et le degré  de 
contraction de l'endoderm e du canal circulaire. La base de la 
cellule con tenant les fibrilles m usculaires est généralem ent large­
m ent accolée à la m ésoglée qui p résen te  elle-même de nom breu­
ses fibrilles perpendiculaires aux parois du canal. Les cellules 
absorban tes sont pour le reste identiques à celles que nous avons 
décrites dans la zone bourgeonnan te  du m anubrium , sauf en ce 
qui concerne leurs inclusions moins nom breuses et plus m assi­
ves (fig. 44, 4 5 ). Celles-ci très variées occupent la  région basi- 
laire de ces cellules, les plus proches de la cavité circulaire é tan t
4
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Fig. 44 et 45
Coupes de fragm ents exom brellaires passan t au  n iveau de l ’anneau urticant 
et du canal circulaire et m ontrant l'évolution des inclusions digestives ainsi 
que leur passage de l'endoderm e du canal circulaire vers l'ectoderm e au 
travers de la mésoglée. — A.U. : anneau  u rtican t ; En. : endoderm e ;
M. : m esoglée ; S .P. : sphérule digestive protéinique ; S.R. : sphérule digestive 
protéinique ; S.R. : sphérule digestive riche en acide ribonucléique ; S .T . : 
sphérule digestive en phase transitoire ; V .E . : V acuole excrétrice.
les plus petites (fig. 44, 45 ). C es cellules absorban tes présen ten t 
égalem ent une frange m itochondriale apicale très développée 
(fig. 44, 45 ).
N ous n ’avons pu étud ier l'évolution de ces inclusions d igesti­
ves sur des anim aux fixés. M ais nous savons depuis ScHLOTTKE 
(1934) que la digestion in tra-cellu la ire  présen te  des processus
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cytologiques à caractères communs, qu ’il s ’agisse d ’anim aux aussi 
d ifféren ts les uns des au tres que les C œ lentérés, les T urbe lla - 
riés, les M ollusques ou les C hélicérates.
C hez Lim nocnida tanganyicae, nous avons observé des inclu­
sions tou t à  fait sem blables à  celles décrites p ar P. S e m a l  chez 
l’hyd re  d ’eau douce au cours de son étude sur la digestion. P a r 
analogie avec ce que cet au teu r a relaté, nous in terp ré tons les 
figures cytologiques que nous avons pu observer de la façon 
suivante. N ous avons vu que les vacuoles digestives varien t sui­
v an t un g rad ien t baso-apical, les plus basales é tan t les plus volu­
m ineuses (fig . 44, 45 ).
Ces grosses sphères (7 fj,) plus ou moins irrégulières, géné­
ralem ent m uriform es sont protéiniques et contiennent de l’acide 
ribonucléique (M éthode  U nna B rache t), Comme chez l’H ydre, 
elles peuvent se fractionner en de nom breuses inclusions plus 
petites rondes (2,5 /t) (fig. 44, 4 5 ), mais p résen tan t les mêmes 
caractères que la sphère initiale. Elles son t cependant plus riches 
en acide ribo-nucléique.
C es petites sphères peuvent subir deux évolutions d ifféren tes :
— ou bien être  assim ilées directem ent, leur reste  se transfo rm an t 
en vacuoles excrétrices : ces dernières sont caractérisées par 
leur aspect am orphe, leur couleur o range due à des chrom o­
lipides et la présence de petits corpuscules noirs (fig. 44, 45 );
— ou bien, des taches plus chrom ophiles appara issen t en leur 
sein. C es taches se condensent et form ent une calotte hom o­
gène protéin ique dépourvue d ’acide ribonucléique (fuchsine, 
colorants basiques) (fig , 44, 4 5 ). La phase ultim e de cette 
évolution é tan t comme chez l’hyd re  la fragm entation  de l’in­
clusion en deux portions :
1 ) une sphérule de na tu re  protéinique, très fuchsinophile ;
2) une sphérule protéin ique sans affin ités pour la fuchsine, 
plus hétérogène, riche en acide ribonucléique (U n n a  
B rachet) qui va peu à peu se transfo rm er en vacuole ex­
crétrice.
Le m orcellem ent peut affec ter des aspects divers, analogues à 
ceux décrits chez l’hydre, mais donne toujours naissance à deux 
vacuoles étro item ent associées.
N ous avons trouvé accolées (fig . 44, 45) :
a) deux incisions riches en acide ribonucléique ;
b) deux inclusions de taille souvent inégale, l’une protéinique 
fuchsinophile, l’au tre  protéinique riche en acide ribonucléique;
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c) deux inclusions protéin iques dépourvues d 'ac ide  ribonu­
cléique.
C es observations nous perm etten t de d istinguer des vacuoles :
— qui ne syn thétisen t pas de protéines sous forme de sphérules, 
sont assim ilées et se transfo rm ent en vacuoles excrétrices 
( =  a) ;
— qui syn thétisen t des protéines de réserve expulsées sous la 
form e d ’une sphérule fuchsinophile, le résidu é tan t assimilé 
et évoluant en une vacuole excrétrice ( =  b) ;
— qui se transfo rm ent to talem ent en m atériaux de réserve sous 
forme de sphérules ( =  c ).
Les vacuoles en voie de digestion (a ) et (b ) perden t leur 
affin ité  pour la fuchsine et pour la pyronine. E lles se déform ent, 
se bossèlent et s 'enrich issen t en corpuscules noirs, se tran sfo r­
m ent en une vacuole excrétrice typique.
Les figures 46 A et B nous m ontren t l ’u ltrastructu re  
de fragm ents de cellules endoderm iques du canal circulaire. O n 
note, fig. 46 A, la présence d ’inclusions digestives de plusieurs 
types : les unes de g rande  taille (R ) sont hom ologues aux va­
cuoles digestives riches en acide ribonucléique décrites plus haut, 
les autres, plus petites (S ) , correspondent vraisem blablem ent à 
des inclusions protéin iques de réserve. La région term inale de 
ces cellules est riche en m itochondries (M ) et est pourvue d 'une  
frange de villosités (P )  au sein desquelles on observe des fla­
gelles (F ) .
La figure 46 B nous m ontre la région basilaire d ’une cellule 
endoderm ique fortem ent ag rand ie  ; on rem arque la présence de 
m itochondries (M ) et de bâtonnets  d ’ergastoplasm e (E r)  en ­
tou ran t les inclusions digestives (R ) . O n  distingue égalem ent des 
vacuoles (V ) à parois souvent lobulées ainsi que des m em branes 
in tra-cy toplasm iques (C ) .
E n  étud ian t la s truc tu re  histologique du m anubrium , nous 
avons signalé la présence d ’inclusions digestives dans les cellules 
gastro-m usculaires des anim aux sexués et im m atures, ainsi que 
dans la zone cnidoblastique des anim aux en blastogénèse. C es 
inclusions, bien que plus petites et moins nom breuses que celles 
des cellules du canal circulaire sont du même type. Les inclu­
sions des cellules absorban tes de la zone bourgeonnan te  du m a­
nubrium  d ’anim aux b lastogénétiques évoluent égalem ent de m a­
nière identique à celles du canal circulaire. E lles sont cependant 
plus abondan tes et plus petites. O n  n ’observe que très rarem ent 
la form ation de grosses sphérules m uriform es dans le cytoplasm e 
basai de ces cellules.
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Les inclusions digestives sem blent ici se fractionner en élé­
m ents plus ténus ; la transform ation  des substances ingérées en 
p roduits assim ilables pourrait de ce fait ê tre  accélérée.
La digestion in tra-cellu laire  conduit donc en dern ière  analyse 
à la form ation de substances assim ilables e t de vacuoles excré­
trices. C es substances assim ilables peuvent être utilisées immé­
diatem ent ou stockées dans des sphérules de réserve.
2) Elim ination des déchets.
N ous avons vu q u ’au sein des cellules absorban tes on rencon­
tra it des sphérules excrétrices de tailles variées (fig . 38 ). Q uelle 
est leur destinée ?
O n  peut observer su r des coupes histologiques, des cellules 
digestives don t la m asse term inale pédonculée contient une ou 
plusieurs vacuoles excrétrices. C es vacuoles sont vraisem blable­
m ent expulsées par am putation de la région term inale de la cel­
lule comme chez l’hyd re  (P . S e m a l ),  certains m ollusques G asté ­
ropodes ( M o r t o n , 1951), d ifféren ts C hélicérates ( M i l l o t , 1926; 
R o e s l e r , 1934; S c h l o t t k e , 1933-’3 5 ;  G i l b e r t , 1952).
N ous n ’avons cependant jam ais trouvé de tels fragm ents cellu­
laires dans la cavité du canal circulaire ; dans la cavité m anubriale 
p a r contre, ces déchets sont abondan ts (fig. 47) accolés à la paroi 
endoderm ique dont ils se détachen t ou don t ils viennent de se libé­
rer. Il se pourra it égalem ent que la cellule abso rban te  élimine ces 
vacuoles excrétrices, en les expulsant. C ertaines vacuoles sem­
blent ê tre  à moitié dégagées de la cellule et sur le point d ’être 
éliminées. M ais dans ce cas, nous n ’avons pu observer la p ré­
sence de ces excrétais ni dans le canal circulaire ni dans la cavité 
m anubriale.
3) D estinées des inclusions.
L argem ent étalées sur la mésoglée, les cellules absorban tes du 
canal circulaire o ffren t avec celle-ci une surface d ’échanges très 
développée.
N os p répara tions nous m ontrent de plus le passage m assif 
d ’inclusions endoderm iques vers l'anneau  urtican t au travers de 
la mésoglée. D ans les figures 44 et 45, on observe tous les stades 
de cette  m igration, depuis les sphérules partiellem ent dégagées 
de leur vacuole endoderm ique ju sq u 'à  celles incluses dans les 
cellules ectoderm iques de l’anneau  urtican t. E n  règle générale, 
ce sont les grosses sphérules protéiniques initiales riches en acide
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Fig. 46 A
M icrographies électroniques de portions de cellules endoderm iques du canal 
circulaire de Lim nocnida tanganyicae. Région apicale. — Fixation  A ltm ann ; 
G rossissem ent : 5.500 x. — C. : m em branes in tracytoplasm iques ; E r. : er- 
gastoplasm e ; F. : flagelles ; M. : m itochondries ; P. : villosités ; R. : vacuoles 
digestives riches en acide ribonucléique ; S. : vacuoles digestives protéiniques 
de réserve ; V . : vacuoles.
ribonucléique qui effectuen t une telle m igration (fig . 44 et 45). 
A u niveau de la m ésoglée deux évolutions sont possibles :
1 ) certaines inclusions subissent sur place des transform ations 
les am enant à l 'é ta t de vacuoles excrétrices (fig. 44, 4 5 ). En 
effet, ces inclusions p résen ten t des taches plus chrom ophiles 
(fuchsine, colorants basiques). C es taches s’accroissent, se con-
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Fig. 46 B
M icrographies électroniques de portions de cellules endoderm iques du canal 
circulaire de Lim nocnida tanganyicae. Région basilaire. — Fixation  A ltm ann ; 
G rossissem ent : 66.000 x. — C. : mem branes in tracytoplasm iques ; F.r. : 
ergastoplasm e ; M. : m itochondries ; R. : vacuoles digestives riches en acide 
ribonucléique ; V . : vacuoles.
densent et bientôt la sphérule entière devient fuchsinophile et 
perd son affin ité  pour la pyronine. E nsuite  ces sphérules se 
bossèlent, deviennent irrégulières, des corpuscules no irâtres ap p a ­
raissen t en leur sein, elles p rennen t l’aspect de vacuoles excré­
trices. N ous avons donc dans ce cas transfo rm ation  d ’une sphé­
rule initiale en une sphérule excrétrice et en substances assim i-
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labiés transm ises p ar l’in term édiaire de la m ésoglée aux cellules 
de l'anneau  u rtican t ;
2) d ’au tres  sphérules pénètren t dans les cellules ectoderm i- 
ques, s 'y  fractionnent et y  subissent les mêmes m odifications que 
dans les cellules absorbantes. Le s tade  ultim e de cette évolution 
est la fragm entation  de la sphérule initiale en deux parties. O n 
peut trouver accolées dans l’ectoderm e (fig . 44, 45) :
a) une inclusion protéin ique fuchsinophile et une inclusion p ro ­
téinique riche en acide ribo-nucléique ;
b) deux inclusions fuchsinophiles dépourvues d ’acide ribo-nu­
cléique. Les inclusions riches en acide ribo-nucléique sont 
absorbées et se transfo rm ent petit à petit en vacuoles excré­
trices fig. 44, 45 ).
Fig. 47
C oupe d 'une portion de l'endoderm e du canal circulaire proche de l'anneau 
urtricant. — En. : endoderm e ; N y .H . : ném atocyste en histolyse ; V .E . : 
vacuole excrétrice. — Inclusions identiques à celles des figures 44 et 45.
Les sphérules de réserve et les inclusions riches en acide ribo­
nucléique sont d ispersées dans l’ectoderm e de l’anneau  urtican t 
su ivant un g rad ien t baso-apical, les plus proches de la mésoglée 
é tan t les plus m assives. A u fur et à m esure que l’on s ’approche 
de la surface de l’ectoderm e, les vacuoles dim inuent de taille, les 
substances assim ilables se fondent dans les cellules et il ne sub ­
siste plus que les vacuoles excrétrices. C es dern ières sont peu 
nom breuses dans nos coupes, nous ignorons leur destinée.
A u cours de l’étude du m anubrium  d ’anim aux en blastogénèse, 
nous avons signalé le passage d ’inclusions digestives de Tendo-
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derm e vers l’ectoderm e b lastogénétique et cnidoblastique au tra ­
vers de la mésoglée. La destinée de ces inclusions est la même 
que celle des inclusions du canal circulaire. L’évolution des in­
clusions cytoplasm iques digestives semble donc s ’effec tuer sui­
van t un processus fondam entalem ent sem blable tan t dans l’endo­
derm e que dans la m ésoglée et l’ectoderm e.
4) Cellules endoderm iques de  la région sous-ombrellaire.
Les cellules peu élevées flagellées de cette portion du canai 
circulaire contiennent égalem ent des inclusions digestives, ces 
dern ières p résen ten t le même cycle évolutif que les inclusions de 
la zone précédente  mais sont beaucoup moins nom breuses (fig. 3 ). 
Le canal circulaire est to talem ent dépourvu d ’élém ents g landu­
laires.
11. — M O D E  D 'A L IM E N T A T IO N
N ous avons vu au cours de l'é tude  du m anubrium , que la 
bouche de Lim nocnida tanganyicae  est toujours largem ent béante 
et ne peut de ce fait partic iper à la cap ture  active de proies. La 
m éduse se nourrit exclusivem ent d ’organism es planctoniques de 
faible taille englués par les sécrétions m uqueuses des cellules 
g landulaires du m anubrium .
Les contractions et d ila ta tions rythm ées de l'om brelle provo­
quent une in tense circulation d ’eau au niveau de celui-ci, assu­
ran t un apport constan t et renouvelé de particules nutritives.
N ous avons égalem ent pu m ettre en évidence l'ex trêm e p au ­
vreté  du m anubrium  en cellules absorban tes (sau f au niveau des 
gonades et de la zone de bourgeonnem ent des individus b lasto- 
génétiques). Le m anubrium  fonctionne d avan tage  comme glande 
digestive que comme organe absorbant. D e plus, la cavité g astri­
que stom acale proprem ent dite de Lim nocnida, occupée p ar un 
renflem ent m ésogléen lenticulaire, est virtuelle. P a r  contre, les 
canaux rad ia ires et le canal circulaire m arginal son t constitués 
uniquem ent de cellules absorbantes, celles du canal circulaire 
é tan t les mieux développées.
Chez Lim nocnida tanganyicae, la fonction absorban te  semble 
donc être l’apanage de ces canaux et essentiellem ent du dernier. 
Le canal m arginal circulaire joue le rôle de la cavité gastrique 
virtuelle de la m éduse. Les cellules gastro-m usculaires du m anu­
brium in terv iennent cependant dans la digestion mais pour une
4*
354 SOCIÉTÉ ROYALE ZOOLO G IQ U E  D E BELGIQUE
p a rt variab le su ivant l 'é ta t physiologique — im m ature, sexué, 
b lastogénétique — de l’anim al.
Les particules nutritives engluées p ar les sécrétions m uqueuses 
m anubriales, ay an t subi une digestion extra-cellu laire, sont am e­
nées p ar l’action des flagelles au niveau des canaux radiaires ; 
certaines d ’en tre  elles y  sont assimilées. D u canal radiaire, les 
couran ts ciliaires achem inent la nourritu re  vers le canal circu­
laire où s ’effectue la m ajeure partie  de la digestion. L’existence 
de couran t ciliaire dans le systèm e gastro -vascu laire  des m éduses 
n ’est pas établie avec certitude, G e m m i l l  ( 1 9 1 9 )  en a observé 
chez M elicertum , H y m a n  ( 1 9 4 0 )  p ar contre n ’a pu en d istin ­
guer chez les diverses m éduses qu 'elle a étudiées.
N ous avons pu observer de tels couran ts chez Lim nocnida, 
mais il est vraisem blable que le passage d ’élém ents nu tritifs du 
canai rad iaire  vers le canal circulaire est favorisé par les pu lsa­
tions de l’om brelle ( H y m a n , 1 9 4 0 )  et par la m usculature des 
canaux. D ’au tre  part, les sécrétions de la région apicale des cel­
lules du systèm e rad iaire  en robant les particules nu tritives pour­
raien t égalem ent faciliter les m ouvem ents nutritifs.
S y m o e n s  (com m unication personnelle, 1 9 5 6 )  étud ian t la for­
mation de « fleurs d ’eau » p a r des C yanophycées du genre A n a ­
baena  dans le plancton du Iac T an g an ik a  a pu observer la pré­
sence de ces algues dans le canal circulaire et le m anubrium  de 
Lim nocnida tanganyicae. C es m éduses m ontraien t un anneau 
verdâ tre  co rrespondan t au canal circulaire bourré à 'A nabaena.
B r o w n e  ( 1 9 0 4 )  a signalé un m ode de nutrition  et de digestion 
sem blable chez la Leptom éduse A equorae (M esonem a) pensile, 
dont la cavité stom acale est égalem ent rudim entaire et dont la 
bouche ne peut se clore.
H y m a n  ( 1 9 4 0 )  a étudié et suivi la répartition  de nourritu re  
colorée au rouge carm in, chez des A nthom éduses (S tom otoca, 
Sarsiades) ; Leptom éduses (A eq u o ra e  « a eq u o ra e» . H alistaura. 
Phialid ium ) et chez une S taurom éduse (H a lic ly s tu s ) . D 'ap rès 
cet au teu r « T h e  principal sites of in tracellu lar digestion a re  the 
lining epithelium  of the  m anubrium , the stom ach and  ten tacu lar 
bulbs. R adial, circular and  ten tacu lar canals play  a m inor role ».
Ces expériences n ’ont cependant pas été suivies d ’un exam en 
histologique et nécessiteraient des observations plus app ro fon ­
dies ; de plus, comme nous l’avons vu pour Lim nocnida, le mode 
de nutrition  dépend  de la m orphologie et de la biologie de la 
m éduse même et peut de ce fait ê tre  fort d ifféren t d ’une espèce 
à  l ’au tre . (Soulignons que pour le genre A equorea , B r o w n e ,
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(1904) é ta it a rrivé à des conclusions to talem ent opposées à celles 
d ’H Y M A N ).
En ce qui concerne les stades u ltérieurs de la digestion, nous 
n ’avons en aucun cas pu observer de phase de digestion ex tra ­
cellulaire chez Lim nocnida.
Y o n g e  (1937) dans sa revue systém atique de la digestion 
chez les M étazoaires, signale que chez les C œ len térés la d iges­
tion ex tra-cellu laire est limitée au prem ier stade  de la scission 
des protéines.
La digestion des hy d ra tes  de carbone, des graisses et des d er­
niers stades de la proéolyse serait d 'ap rès  cet auteur, l ’apanage 
de cellules absorban tes. C hez Lim nocnida, la m orphologie du 
m anubrium , largem ent béant, nous incline à penser que la di­
gestion ex tra-cellu laire doit être très réduite  p ar rap p o rt aux 
activités in tra-cellulaires.
12. — R E L A T IO N  E N T R E  L 'E N D O D E R M E  E T  L 'E C T O D E R M E
P. B r i e n  (1950-1951) a souligné à diverses reprises l’im por­
tance des rap p o rts  ex istan t en tre  la fonction de nu trition  et la 
reproduction  sexuée chez l ’hyd re  d ’eau douce. D ’après cet au ­
teur « La sexualité de l’hyd re  et l’orien tation  sexuelle paraissen t 
être conditionnées par la fonction digestive de l’endoderm e. 
L’endoderm e serait p a r les degrés de sa  physiologie même, la 
source de substances trophiques ay an t la valeur d ’horm ones go- 
nado tropes à action sexuelle différencielle ».
D ans son récent travail sur l’histophysiologie de l’endoderm e 
de l’hyd re  d 'eau  douce, P. S e m a l  précise les relations existant 
en tre  l 'é ta t physiologique de l’endoderm e et le nom bre de cellules 
interstitielles et cnidoblastiques. Chez Lim nocnida tanganyicae, 
nous avons pu m ettre en évidence, au cours de l’étude du m anu­
brium, les variations de l’endoderm e en relation avec l’é ta t phy ­
siologique de la m éduse : im m ature, sexuée, b lastogénétique. 
N ous avons constaté, chez les anim aux en phase sexuée, l’aug­
m entation du nom bre de cellules absorbantes fonctionnelles et 
d 'inclusions digestives, c’est-à-d ire  l ’ccroissem ent de l’activité 
assim ilatrice.
N ous avons m ontré que les anim aux en b lastogénèse présen ten t 
des m odifications plus profondes :
1 ) l’endoderm e de la zone bourgeonnan te  devien m onostratifié 
et est formé uniquem ent de cellules absorbantes typiques ri-
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ches en inclusions digestives. Les cellules g landulaires y  sont 
d isparu  ;
2) le nom bre d ’inclusions p ar cellule absorban te  est plus élevé 
dans l'endoderm e de la zone cnidoblastique que dans la zone 
hom ologue d ’un anim al im m ature ;
3) au niveau de ces deux zones bourgeonnan te  et cnidoblastique, 
nous avons pu observer le passage  d ’inclusions digestives du 
feuillet endoderm ique vers le feuillet ectoderm ique au travers 
de la mésoglée.
A u cours de l’étude du canal circulaire nous avons égalem ent 
signalé le passage m assif d 'inclusions de l’endoderm e du canal 
vers l’ectoderm e de l’anneau  urtican t. La destinée de ces inclu­
sions est d ’ailleurs identique : q u ’elles soient situées dans l’ecto- 
derm e, l’endoderm e ou la mésoglée, elles donnen t en dern ière  
analyse naissance à des substances assim ilables et à des vacuoles 
excrétrices.
T o u t comme chez l ’hydre d ’eau douce, nous pouvons conclure 
que chez Lim nocnida tanganyicae :
— la richesse en inclusions protéiniques de l'endoderm e est en 
relation avec la struc tu re  de l’ectoderm e de l’anim al ;
— que la sexualité, la b lastogénèse, pourra ien t ê tre  en corré la­
tion avec l’é ta t physiologique de l’endoderm e m anubrial, avec 
l’in tensité des échanges trophiques possibles en tre  les deux 
feuillets constitu tifs du m anubrium .
N os observations nous m ontren t que ces échanges, cette  d if­
fusion de produits de la digestion du feuillet in terne vers le feuil­
let ex terne  peut s ’accélérer à un tel point que de grosses inclu­
sions passen t du feuillet nourricier vers l ’ectoderm e au travers de 
la mésoglée.
D e telles m igrations se m anifesten t comme nous l’avons vu au 
niveau de l’anneau  urtican t et dans les zones bourgeonnan tes et 
cnidoblastiques du m anubrium  d ’anim aux en blastogénèse. O r 
ces régions sont caractérisées p ar une pro lifération  in tense  et 
continue  de cellules em bryonnaires ectoderm iques.
E n  effet, nous avons tou t lieu de croire que dans le Iac T a n - 
ganika (voir chapitre consacré au cycle de la m éduse), les indi­
vidus de Lim nocnida tanganyicae, d ’im m atures passen t par une 
phase sexuée puis deviennent b lastogénétiques ju sq u 'à  la fin de 
leur vie. D ès q u ’il se déclanche, le bourgeonnem ent m anubrial 
de Lim nocnida  est donc continu : de même, la form ation de né- 
m atocystes est ininterrom pue. La phase sexuée, p a r contre, est 
de moins longue durée et ne nécessite par conséquence pas
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d 'échanges aussi actifs. D e ce fait égalem ent, elle n ’im plique pas 
de m odifications struc tu ra les aussi p rofondes au  niveau du 
m anubrium .
En conclusion, nous voyons que chez la m éduse de Lim nocnida  
tanganyicae :
— à une structu re  donnée de l’endoderm e correspond un état 
déterm iné de l’ectoderm e ;
— que lorsqu’il y  a prolifération active de cellules em bryon­
naires — glandes génitales, bourgeon, anneau  u rtican t — 
l’in tensité des échanges trophiques entre les deux feuillets 
constitu tifs s 'accentue. D ans certains cas, l’on peut même ob­
server le passage  d ’inclusions protéiniques de l’endoderm e 
nourricier vers l’ectoderm e en prolifération. Les cellules ab­
sorbantes endoderm iques de la m éduse de Lim nocnida tan­
ganyicae  sem blent avoir la valeur fonctionnelle d ’une glande 
à sécrétion interne.
13. -  M U S C U L A T U R E  E T  M O U V E M E N T
A . M uscu la ture  ectoderm ique  (fig . 3 ).
Com m e nous l’avons vu au cours des d ifféren ts chapitres, 
toutes les cellules épithéliales ectoderm iques de Lim nocnida tan­
ganyicae  son t des cellules épithélio-m usculaires. Leur protoplasm e 
basai présente, à des degrés variables, une d ifférenciation  en fi­
bres m usculaires lisses ou striées. Celles de l’exom brelle, des cel­
lules épithélio-m usculaires de l ’anneau urtican t et des cellules de 
la paroi ex terne  du velum n ’avaient pas été décrites à ce jour.
B. M uscu la ture endoderm ique  (fig. 3 ).
Les cellules de l’épithélium  endoderm ique des canaux radiaires 
et circulaires, de la lame catham nale et du p lafond  de la cavité 
gastrique, sont en réalité des cellules épithélio-m usculaires au 
même titre  que toutes les cellules épithéliales ectoderm iques et 
endoderm iques non g landulaires de la m éduse Lim nocnida tan­
ganyicae. D ans le protoplasm e basai de ces cellules se d iffé­
rencie une m usculature longitudinale ou circulaire, non décrite 
à ce jour, et in tervenan t dans la contraction ou la d ila ta tion  de 
la méduse.
D ’après H y m a n  (1940) l’endoderm e des m éduses serait géné­
ralem ent dépourvu de fibres m usculaires à l’exception de la
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T rachym éduse  G eryonia, où des fibres m usculaires endoderm i­
ques ont été rem arquées.
A l v a r a d o  (1923) a  pu m ontrer que les cellules épithéliales 
ta n t endoderm iques q u ’ectoderm iques des m éduses contiennent 
égalem ent un systèm e d ’épithélio-fibrilles polym orphes. D ’après 
cet auteur, certaines de ces fibrilles in terv iendraien t dans les 
relations des faisceaux m usculaires avec les cellules m yo-épithé- 
liales qui les ont engendrées. Les au tres joueraien t un rôle de 
soutien, soit à l’in térieur du cytoplasm e même, soit au  niveau 
des form ations ciliaires de celui-ci (R io  H o r t e g a , 1917).
La figure 3 résum e nos connaissances actuelles de la m uscu­
lature de Lim nocnida tanganyicae.
C. M o u vem en t d e  la méduse.
La contraction et la dilatation  de l’om brelle chez Lim nocnida  
tanganyicae  dépend  d ’un systèm e m usculaire beaucoup plus com­
plexe que celui décrit chez les au tres hydrom éduses. La con­
traction  est principalem ent provoquée p ar la m usculature striée 
sous-om brellaire et velaire. A l’effet de ces muscles, s ’additionne 
celui des muscles lisses circulaires de la lam e catham nale du 
p lafond  de la cavité gastrique et des muscles longitudinaux des 
canaux rad iaires.
L’extension, c’est-à-d ire  l’ouverture  de l'om brelle est condi­
tionnée p a r l’élasticité de la mésoglée et p ar l’action des muscles 
exom brellaires.
C es muscles rad iaires ainsi que la mésoglée ag issen t donc 
comme an tagon istes de la m usculature circulaire et de celle des 
canaux radiaires.
Les pulsations de la méduse, contraction  et d ilatation de l’om ­
brelle, assu ren t comme nous le savons, le déplacem ent de l’anim al 
p ar bonds successifs, l’om brelle vers l'avant. C hez Lim nocnida, 
anim al m icrophage, ces pulsations provoquent égalem ent une cir­
culation d ’eau in tense au niveau du m anubrium  largem ent ou­
vert, c ’est-à -d ire  un apport constan t de particules nutritives.
Lorsque l’anim al nage vers la surface, l'exom brelle est orientée 
norm alem ent, c’est-à-d ire  vers le h au t ; lo rsqu’elle se dirige ac ti­
vem ent vers le fond, la m éduse se retourne, l’exom brelle vers le 
bas. Ses tentacules sont alors orientés verticalem ent ( B e r r y  
E d n e y , 1939). C raspedacusta  ( D e j d a r , 1934; O r t e n b u r g e r  et 
P h i l l i p s , 1931) et G onionem us  ( Y e r k e s  et A y e r , 1903, P e r ­
k i n s , 1903) p résen ten t un mode de locomotion identique, hom o­
logue au « food getting  » (ou au « catching behavior » de L. 
H y m a n , 1940).
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Lorsque les m éduses a tte ignen t le fond de l’aquarium , leur 
cavité sous-om brellaire, toujours dirigée vers la surface, présente 
encore de nom breuses pulsations avan t q u ’une contraction a sy ­
m étrique ne les re tourne. C ette  contraction  localisée d ’un sec­
teu r du velum, responsable  du changem ent d ’orien tation  de l’an i­
mal, se fait vraisem blablem ent sous l’influence des statocystes, 
o rganes de l ’équilibration.
P lusieurs au teurs ( Y e r r e s  et A y e r , 1903 ; M u r b a c h , 1903 
M i l n e , 1938 ; H o r r i d g e , 1954) se basan t sur l'observation  de 
contractions locales du velum, avaien t dé jà  suggéré que ce d er­
nier jouerait un rôle im portan t dans la direction de la méduse.
E .  B e r r y  E d n e y  ( 1 9 3 9 )  a u  c o u r s  d ’o b s e r v a t i o n s  s u r  d e s  
Lim nocnida rhodesiae m a i n t e n u e s  e n  a q u a r i u m  a  p u  m o n t r e r  :
1 ) que dans de telles conditions les anim aux m ontren t une a lte r­
nance irrégulière de périodes d ’activité m otrice et de périodes 
de repos ; au cours d 'observations d ’une durée de 20 m inutes, 
les plus longues périodes de repos et d ’action ont respective­
m ent été de 71/£ m inutes et de 3 y2 m inutes ;
2 ) que la vitesse de déplacem ent vers la surface est variable
mais q u ’en m oyenne l’anim al se m eut d 'environ  30 m ètres par 
heure ; la vitesse de déplacem ent vers le fond de l’aquarium  
est variable égalem ent mais m oindre, la m oyenne n ’é tan t que 
d ’environ 14 m ètres p a r h e u re ;
3) q u ’à la tem péra tu re  de 23-25° C la m éduse se con tracte  en 
m oyenne 33 fois p a r minute.
Chez Craspedacusta, forme dulcicole très voisine de Lim no­
cnida, R o m a n e s  (1880, 1885) a observé jusqu 'à  80 contractions 
om brellaires p ar m inute à 18° C ; à 30° C, le ry thm e s ’accentue 
et a tte in t 180 pulsations m inute. A u cours de son étude sur le 
m ouvem ent de cette  méduse, M i l n e  (1938) n ’a observé que 60 
contractions om brellaires p a r m inute ; il a égalem ent m ontré que 
la vitesse ascensionnelle de C raspedacusta  é tait de 36 m ètres 
p ar heure.
E ta n t donné sa faible densité, proche de celle du liquide am ­
biant, et sa form e discoidale, Lim nocnida  peut en plus de ses 
m ouvem ents propres subir passivem ent les déplacem ents de l’eau 
environnante. C es déplacem ents d ’origines diverses (T °, vents, 
différence de densité, évaporation, etc.) ont tendance à la m ain­
ten ir dans les régions superficielles. E n  eau calme ou dans des 
aquarium , on observe souvent des m éduses glissant lentem ent 
en profondeur, em portées uniquem ent p ar leur poids, l’exom brelle 
dirigée vers le haut.
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V. LE B O U R G E O N N E M E N T  M A N U B R IA L  D E LA M E D U SE  
PL A N  D U  T R A V A IL
A. O rganogénèse du bourgeon médusaire de Limnocnida tanganyicae.
1. Form ation de la hernie m anubriale.
2. D ébut de la blastogénèse.
3. Le nodule m édusaire et la cavité  sous-ombrellaire.
4. E bauche des canaux gastro-vasculaires et form ation de la lame 
catham nale.
5. La cavité tentaculaire.
6. C onstitution de l’ectoderm e exom brellaire.
7. Fin de l'organogenèse du bourgeon m édusaire.
8. A berrations se présen tan t au  cours du bourgeonnem ent m édusaire.
9. La jeune méduse.
B. O rigine des ném atocystes dans le bourgeon médusaire.
C. Structure de la jeune méduse libre.
D. Conclusions.
La m éduse Lim nocnida tanganyicae  v ivant dans le Iac T an g a - 
nika présen te  un bourgeonnem ent m anubrial intense. P a r  contre, 
les m éduses des lacs M ohasi, Saké et du S tan ley  Pool, quelque 
peu d ifféren tes m orphologiquem ent de la précédente, n ’ém ettent 
pas de tels bourgeons m édusaires. P ou r au tan t que l’on sache, 
les m éduses récoltées sous le nom de Lim nocnida tanganyicae  
dans d ’au tres bassins de l'A frique  ( G u e r n e  DE, 1893-’94 ; G r a ­
v i e r , 1903, 1907 ; M o o r e , 1904 ; B r o w n e , 1906-’07 ; G u n t h e r , 
1907; A l l u a u d , 1913; J o r d a a n , 1934; S c h o u t e d e n , 1924, 
1939; M o n o d , 1947; D a g e t , 1950; L e l o u p , 1951 ; D a m a s , 
1953) ne se reproduisen t pas non plus asexuellem ent. Il en est 
de même des m éduses ap p arten an t aux espèces voisines. Lim no­
cnida rhodesiae et Lim nocnida cym odoce  ( B o u l e n g e r , 1912 ; 
A r n o l d  et B o u l e n g e r , 1915; F a n t h a m  et P o r t e r , 1933; 
J o r d a a n , 1934, 1935 ; B e r r y  E d n e y , 1938-’39).
Les m éduses de l’espèce asiatique, Lim nocnida indica , sem ­
blent égalem ent dépourvues de toute b lastogénèse ( A n n a n d a l e , 
1911-T2, 1919; G r a v e l y  et A g h a r k e r , 1912; R a o , 1931 -’32 ; 
D a r l i n g , 1935 ; J o n e s , 1951 ; K r i s h n a m u r t h y , 1952).
Le bourgeonnem ent m édusaire de la m éduse du T an g an ik a  a 
été étudié dans ses g randes lignes p ar G u n t h e r  en 1894, par 
M o o r e  en 1903 et par B o u l e n g e r  en 1911. L e l o u p  (1951) en a 
rappelé  l’intensité.
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N os observations su r cette  b lastogénèse confirm ent celles de 
B o u l e n g e r  ( 1 9 1 1 )  ; sau f en ce qui concerne la form ation de la 
cavité sous-om brellaire et de la lame catham nale.
Les bourgeons m édusaires p rennen t naissance sur la paroi ex­
terne  du m anubrium  en une zone limitée que nous appellerons 
zone de bourgeonnem ent. C e tte  zone en toure le m anubrium  d 'un  
anneau  plissé et laiteux situé environ au niveau du deuxièm e 
q u a rt de sa h au teu r à p a rtir  de la cavité stom acale.
Le bourgeonnem ent m édusaire m anubrial est commun chez les 
A nthom éduses, notam m ent chez certaines C odonidae : Slabberia, 
Sarsia, Eucodonium  et chez les O cean idae  : Podocoryne. R athkea, 
Bougainvillea, C ytaeis.
La m éduse blastogénétique de Lim nocnida  n 'es t jam ais sexuée 
et réciproquem ent.
Com m e nous l’avons vu au cours de l’étude du systèm e g astro ­
vasculaire, le m anubrium  des m éduses en b lastogénèse diffère 
to talem ent p ar sa s truc tu re  h istologique de celui des m éduses 
sexuées ou im m atures.
O n  peut délim iter q ua tre  zones distinctes dans le m anubrium  
des Lim nocnida tanganyicae  en reproduction  asexuée. P a rta n t 
de l’ouvertu re  buccale, on d istingue : une zone orale, une zone 
cnidoblastique, la  zone de bourgeonnem ent proprem ent d ite  et la 
région stom acale du m anubrium .
A. O R G A N O G E N E S E  D U  B O U R G E O N  M E D U S A IR E  
D E  L IM N O C N ID A  T A N G A N Y IC A E
E n nous b asan t sur les récoltes que nous avons effectuées 
dans le Iac T an g an ik a  pendan t les années 1 9 5 3  et 1 9 5 4 ,  nous 
pouvons conclure avec G u n t h e r  ( 1 9 0 7 )  et L e l o u p  ( 1 9 5 1 )  que 
dans les eaux de ce Iac, Lim nocnida tanganyicae  se reproduit 
par bourgeonnem ent m édusaire m anubrial pendan t toute l’année. 
N ous distinguerons, pour la facilité de la description, divers sta ­
des dans le bourgeonnem ent.
1) Form ation de  la hernie manubriale.
La prem ière indication du bourgeon m édusaire consiste en 
une évagination  de la paroi m anubriale de la zone de bourgeon­
nem ent, évagination à laquelle partic ipent les deux feuillets, ecto- 
derm ique et endoderm ique.
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Il se constitue ainsi une petite hernie con tenan t un diverticule 
de la cavité gastrique de la m éduse (fig. 48 ).
L’ectoderm e et l’endoderm e de cette  évagination sont constitués 
des cellules typ iques de la zone bourgeonnan te  du m anubrium , 
c’est-à-d ire  : ectoderm e, formé de hautes cellules épithélio-m us­
culaires vacuolisées, endoderm e constitué de cellules absorbantes 
flagellées. O n  distingue en ou tre  d ’assez nom breux ném atocystes 
dans l’endoderm e de la hernie (fig . 4 8 ).
Fig. 48
H ernie de la zone bourgeonnante du m anubrium  de Limnocnida tanganyicae  
au prem ier stade de la form ation d 'un  bourgeon m édusaire. — C.G. : cavité 
gastrique ; Ec. : ectoderm e ; En. : endoderm e absorbant ; F. : flagelles ;
I. : inclusions endoderm iques ; M. : m ésoglée ; M u. : muscle ; N y . : ném a­
tocystes ; P. : pseudopodes.
2) D éb u t de la blastogénèse.
La région du m anubrium  de Lim nocnida tanganyicae, où s’ef­
fectue le bourgeonnem ent m édusaire, est pauvre en cellules in­
terstitielles ; aussi les cellules in tervenan t dans la blastogénèse 
proviennent-elles de la dédifférenciation des cellules ectoderm i­
ques et endoderm iques de la hernie m anubriale. U n processus 
histologique identique a été signalé dans le bourgeonnem ent de 
Sertularia  ( S e e l i g e r , 1894) et de C ladonem a  ( B r i e n , 1942).
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D ans cette hernie de la paroi m anubriale, la portion étroite, 
limitée à son sommet, partic ipera  seule à la véritable b lastogénèse. 
C ’est en cette zone seulem ent que les cellules ectoderm iques et 
endoderm iques vont p résen ter les m odifications p répara to ires à 
toute b lastogénèse et qui consistent en un enrichissem ent de la 
basophilie du cytoplasm e et en un re tour à leur é ta t em bryon­
naire (B rien , 1941-1942).
L 'ectoderm e blastogénétique. — Les cellules ectoderm iques va- 
cuolisées de la région apicale, très limitée, in tervenan t dans la 
form ation du bourgeon, vont subir des m odifications structurales 
profondes les ram enan t à l’é ta t de cellules ectoblastiques em­
bryonnaires (fig . 4 9 ).
Fig. 49
S tade plus avancé, les cellules ectoderm iques et endoderm iques de la région 
apicale de la hernie deviennent basophiles et reprennent un éta t em bryon­
naire d ’ectoblastes et d 'endoblastes. — C.G . : cavité  gastrique ; Ec. : ecto­
derme ; Ecb. : ectoblastes ; En. : endoderm e absorbant ; Enb. : endoblastes ; 
I. : inclusions endoderm iques ; M. : mésoglée ; Neo. : néoblastes ; N y . :
ném atocystes.
C es cellules dim inuent de taille et perden t leurs vacuoles, leur 
cytoplasm e se condense et devient fortem ent basophile.
Le noyau de ces cellules se colore davan tage , il possède un 
gros nucléole bien m arqué plus ou moins cen tral ou parfois deux
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nucléoles mais a lors de tailles différentes. C es cellules épithélio- 
m usculaires ectoderm iques se sont donc transfo rm ées en cellules 
à caractères em bryonnaires, en cellules ectoblastiques.
L 'endoderm e blastogénétique. — T o u t comme les cellules ecto­
derm iques, les cellules endoderm iques qui partic ipent à l'éd ifica­
tion du bourgeon m édusaire subissent des m odifications les tran s­
form ant en cellules endoblastiques.
Les cellules endoderm iques qui subissent une telle tran sfo rm a­
tion ap p artiennen t à une zone très restre in te  de la région apicale 
du diverticule gastrique, im m édiatem ent sous-jacente  à la zone 
blastogénétique ectoderm ique. C es cellules endoblastiques de taille 
réduite ont le cytoplasm e plus dense et épuré d ’inclusions. Leur 
cytoplasm e devient égalem ent plus basophile et est dépourvu de 
vacuoles. Le noyau de ces cellules endoblastiques se colore plus 
intensém ent, le nucléole central reste  bien développé.
La fig. 49 illustre un tel stade  de la b lastogénèse m anubriale.
3) Le nodule m édusaire et la cavité sous-ombrellaire.
L’ectoderm e apical de la hernie b lastogénétique s ’épaissit, de­
vient p lu ristra tifié  et prolifère en un bouton ectoblastique m as­
sif (fig. 50 et 51 ).
Les cellules endoblastiques p ar contre se m ultiplient moins ac­
tivem ent et se d isposent en une plaque m onostratifiée sous le 
m assif ectoblastique (fig. 50).
Le m assif de cellules ectoblastiques ainsi formé s ’accroît, dé­
signé sous le nom de nodule m édusaire, de G lockenkern, ou 
encore d ’E ntocodon, il est in terposé en tre  l’ectoderm e apical péri­
phérique du bourgeon don t il s ’est détaché et l’endoderm e de la 
cavité gastrique  q u ’il refoule.
La plaque endoblastique apicale de la cavité gastrique, ainsi 
déprim ée prend  l’aspect d ’une cupule en touran t petit à petit la 
base du nodule ectoblastique (fig. 51 et 52).
Le nodule m édusaire, d ’abord  plein (fig. 52) ne ta rd e  pas à 
se creuser d ’une cavité, la fu ture cavité sous-om brellaire ( fig. 
54 et 55).
La cavité sous-om brellaire se forme donc chez Lim nocnida  
su ivant un processus absolum ent identique à celui décrit pour les 
au tres hydrozoaires ( G o e t t e , 1907 ; K u h n , 1910 ; D e j d a r , 
1934 ; B r i e n , 1942 ; B e r r i l l , 1950) et non pas comme le signa­
lent G u n t h e r  (1894), M o o r e  (1903) et B o u l e n g e r  (1911) à 
p a rtir d ’une invagination  de l’ectoderm e apical de la hernie
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Fig. 50
Les cellules ectoblastiques prolifèrent en un bouton massif. L 'endoblaste 
s'étale et prend l'aspect d ’une plaque. O n observe des néoblastes et des 
ném atocystes dans l'endoderm e latéral de la hernie. — C .N . : cellules 
nerveuses ; Ec. : ectoderm e ; Ecb. : ectoblastes ; En. : endoderm e absorban t ; 
Enb. : endoblastes ; M . : mésoglée ; N eo. : néoblastes ; N y . : ném atocystes.
---------------- Ec.M.T.
 N e o
Fig. 51
Form ation du nodule ectoblastique ou G lockenkern, de la cupule endo- 
blastique et apparition  de l ’ectoblaste tentaculaire. — Cu. : cupule endo- 
blastique ; E c. : ectoderm e non différencié de la région bourgeonnante du 
m anubrium  ; En. : endoderm e absorbant ; Gb. : nodule m édusaire ; M. : 
mésoglée : Néo. : néoblastes ; N y . : N ém atocystes.
366 SO CIÉ TÉ  ROYALE ZO O L O G IQ UE  D E  BELGIQUE
blastogénétique, invagination qui form erait directem ent une vési­
cule close : la cavité sous-om brellaire.
Le bourgeonnem ent m édusaire se m anifeste donc à travers le 
groupe des hydrozoaires avec une rem arquable hom ogénéité.
O n  rem arque encore à ces stades la présence de quelques 
ném atocystes dans le bouton blastogénétique, ils s ’histo lyseront 
et d ispara îtro n t p ar la suite (fig . 52 et 54).
Fig. 52
Le nodule m édusaire m assif est formé. O n  rem arque déjà les expensions 
latérales de la cupule endoblastique, ébauches des canaux radia ires ; ainsi 
que l’ectoblaste tentaculaire dans la région apicale. — C.G. : cavité  gastrique . 
Ec. : ectoderm e non différencié de la région bourgeonnante du m anubrium  i 
E c.M .T . : ectoblastes du massif ten taculaire ; E .C .R . : ébauches des canaux 
radiaires ; En. : endoderm e absorbant ; Gb. : nodule m édusaire ; Neo. : 
néoblastes ; N y .H . : ném atocystes en histolyse.
4) E bauche des canaux gastro-vasculaires e t form ation de la 
lame catham nale.
La cupule endoblastique enveloppant le nodule m édusaire émet 
entretem ps q ua tre  m assifs diderm iques d istaux, ébauches des 
q uatre  canaux rad iaires. C es m assifs endoblastiques s 'a llongent 
en tre  l’ectoderm e du nodule m édusaire et le feuillet ectoderm ique 
périphérique du bourgeon (fig . 52, 53, 54 ). D ’abord  pleines, ces 
ébauches ne ta rd ero n t pas à s ’évider d ’une cavité centrale, for­
m ant de cette façon les quatre  canaux gastro-vasculaires commu­
n iquant avec la cavité gastrique générale (fig. 56, 57, 58, 59).
Les canaux rad iaires disposés en croix, son t à ce stade  encore 
contigus, lorsque le bourgeon s ’accroît, ils s ’écarten t les uns des
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au tres mais resten t réunis en tre  eux par une lame endoderm ique 
unistratifiée, la lame catham nale  (fig . 53, 56, 58 ). C e tte  dernière 
est pareille à  une palm ure réun issan t les canaux rad iaires. La 
lam e catham nale  se forme donc chez Lim nocnida  su ivant un p ro ­
cessus identique à  celui décrit par P .  B r ie n  chez Cladonem a.
N os observations sur la form ation de cette lamelle endoderm i­
que confirm ent égalem ent celles de S c h u l z e  (1875), G o e t t e  
(1907), H ad ji  (1912), de K u h n  (1910, 1914) chez divers
Gt>
Fig. 53
C oupe transversale d ’un bourgeon identique a celui représenté pa r la figure 
précédente. O n  distingue les quatre ébauches diderm iques des canaux 
radia ires et le nodule m edusaire de section carrée. L ’ectoderm e périphérique 
contient de nom breuses cellules basophiles appartenan t au  m assif tentaculaire. 
— E c.M .T . : ectoblastes du m assif ten taculaire ; E .C .R . : ébauches des 
canaux radiaires ; G.b. : nodule m édusaire.
H ydrozoaires mais ne concordent pas avec les in terp réta tions 
d 'A g a s s i z  (1862), G r o b b e n  (1875), O . et W . H e r t w i g  (1878), 
C l a m i c i a n  (1879), C l a u s  ( 1882), H a m m a n  (1883), W e i s m a n  
(1883). B o u l e n g e r  (1911) et de P a y n e  (1924). Selon ces d e r­
niers auteurs, la cavité gastrique en toure prim itivem ent tou t le 
nodule m édusaire sous la forme d ’une cupule endoderm ique di- 
derm ique. A u niveau des q ua tre  zones irradiaires, le nodule 
m édusaire com prim erait et rédu ira it p ar la suite cette  cupule di- 
derm ique en une couche m onostratifiée, la lame catham nale.
O n  observe assez rarem ent des bourgeons m édusaires possé­
d an t cinq canaux radiaires distincts.
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5) La cavité tentaculaire  (C av ité  prévelaire de H a d j i , 1912).
En même tem ps que se form ent les ébauches des canaux ra ­
diaires, l'ectoderm e apical p rolifère un nouveau m assif ectoblas­
tique qui déprim e la cavité sous-om brellaire (fig . 52, 54, 55).
C e m assif plein se creuse d ’une cavité que nous appellerons 
la cavité ten tacu laire  (fig. 54, 5 5 ). E lle se superpose à la cavité
Fig. 54
Le nodule m édusaire s'est creusé d 'une cavité, la future cavité  sous- 
om brellaire. Le massif tentaculaire s ’est égalem ent évidé pour form er la 
cavité  ten taculaire ou sous-tunicale. Les muscles vélaires et sous-ombrel- 
laires se différencient déjà a  ce stade. — C.G . : cavité  gastrique ; C .S .O . : 
cavité sous-om brellaire ; C .T . : cavité  tentaculaire ; Ec. : ectoderm e non 
différencié de la région bourgeonnante du m anubrium  ; E .C .R . : ébauches 
des canaux radiaires ; En. : endoderm e absorbant ; I.D. : inclusions diges­
tives ; Néo. : néoblastes ; N y .H . : ném atocystes en histolyse.
sous-om brellaire et à la cavité gastrique (fig . 55, 57, 5 9 ). T ro is  
cavités sont donc présen tes dans le bourgeon m édusaire, la cavité 
ten tacu laire  est celle dans laquelle se form eront les tentacules.
A u stade  envisagé, le canal circulaire se forme p a r fusion des 
extrém ités d istales des qua tre  canaux rad iaires (fig . 57 et 59).
Les q ua tre  prem iers tentacules se développent à p a rtir  de p ro ­
longations digitiform es des canaux radiaires, les qua tre  suivants 
à p a rtir d ’expansions du canal circùlaire. C es ébauches endo-
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derm iques d ’abord  pleines, s ’évident au cours de leur déve­
loppem ent et s ’en touren t d ’ectoderm e provenan t de la cavité 
tentaculaire. La lum ière des ten tacu les ainsi formés, com m unique 
avec celle du canal m arginal.






Stade plus avancé où l'on distingue les deux cavités, tentaculaire et sous- 
om brellaire, le velum  et les ébauches des canaux radiaires. Les ném atocystes 
s'accum ulent dans la région apicale tentaculaire tandis qu ’apparaissen t les 
néoblastes du futur anneau  urticant. — C.G. : cavité gastrique ; C .S .O . : 
cavité  sous-om brellaire ; C .T . : cavité tentaculaire ; E .C .C . : ébauche du 
canal circulaire ; E c.E x . : futur ectoderm e exom brellaire ; En. : endoderm e ; 
E n .T . : ébauche endoderm ique des tentacules ; L. : lame catham nale ;
M .S .O . : muscles sous-om brellaires ; M .V . : muscles velaires ;
N y . : ném atocystes.
Le plafond de la cavité ten tacu laire  se d ifférencie en un épi­
thélium mince et lâche ; prévelum  de H a d j i  ( 1 9 1 2 )  (fig. 5 7  et 5 9 ) .
C ette  form ation, sem blable à celle décrite p ar J o s e p h  (1925) 
chez G onionem us, sous le nom de tunique partielle  ou prim itive 
est à com parer avec le m anteau ou tunique des bourgeons de 
L eptom éduses ( G o e t t e , 1907; H a d j i , 1912; T e s s i e r , 1922 ; 
H y m a n , 1940) avec la différence cependant q u ’elle se limite ici 
au bord  de la cloche du bourgeon, tand is que chez les L epto­
m éduses elle s ’étend ju sq u ’au pédoncule de celui-ci.
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A u cours de l'é tude  histologique de la zone bourgeonnante  du 
m anubrium , nous avons pu m ettre en évidence le passage d 'in ­
clusions digestives du feuillet endoderm ique vers le feuillet ecto- 
derm ique au travers de la lamelle basale. O n  observe les traces 
d ’une telle m igration dans l’ectoderm e non blastogénétique de 
l'hern ie m anubriale et ce ju sq u ’à un stade  avancé de l’organo- 
génèse du bourgeon m édusaire, stade  correspondan t approxim a­
tivem ent à la form ation de la cavité ten tacu laire  mais an térieu r 
à  la différenciation  de l'exom brelle (fig. 48, 52, 54).
Fig. 56
C oupe transversale  au  n iveau de la cavité  sous-om brellaire d ’un bourgeon 
identique à  celui représenté figure 55. — C .S .O . : cavité  sous-om brellaire ; 
E .C .R . : ébauches des canaux radiaires ; E c.S .O . : ectoderm e sous-om brel­
laire ; N éo. : néoblastes.
6) C onstitu tion  de l 'ectoderm e exombrellaire.
Il est à rem arquer que tou t au long de l’organogénèse du b our­
geon, les cellules ectoblastiques et endoblastiques, qui le consti­
tuent, con trasten t vivem ent avec les tissus environnants du m anu­
brium  ; leur taille est réduite, leur cytoplasm e plus basophile et 
leur noyau plus colorable.
U ne portion de la hernie m anubriale initiale p o rtan t à son 
sommet le bourgeon m édusaire, participe cependan t à la consti­
tu tion de ce dernier. Les cellules ectoderm iques latérales de la 
hernie vont in tervenir dans la form ation de l’ombrelle.
P a r  un processus de m orphallaxis (selon l’expression de M o r ­
g a n , 1901, 1907), elles subissent une refonte  partielle  qui les 
am ène à l’état histologique des tissus em bryonnaires du bour­
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geon, de telle m anière qu elles s ’in tégren t totalem ent à son histo- 
génèse et à son organogénèse. C ’est à p a rtir de ces cellules ecto­
derm iques latérales que se d ifférenciera l’ectoderm e périphérique 
de la région exom brellaire de la m éduse (fig. 57 et 59 ). D ans 
la m éduse adulte, ce dernier tissu consiste en un épithélium  pavi- 
m enteux unistratifié, formé de cellules épithélio-m usculaires ex­
trêm em ent aplaties.
Tu.
I
E n .T ..,
_  _  T.
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Bourgeon presque adulte. Le velum  est prêt à s ouvrir ; les canaux radiaires, 
circulaire de même que le m anubrium  sont formés. O n  observe : a) L ’ac­
cum ulation de ném atocystes au  n iveau de la région tentaculaire ; b) L 'accu­
m ulation de néoblastes à hauteur du canal circulaire, ébauche du futur 
anneau  u rtican t ; c) L ’épithélium  ectoderm ique ferm ant la cavité  tentaculaire ; 
d) L ’aspect non blastogénétique des cellules du pédoncule ; e) La m usculature 
vélaire et sous-om brellaire très développée ; f) Les cellules basales de 
l'endoderm e m anubrial du bourgeon, futures cellules g landulaires orales. — 
Ba. : cellules basophiles basales du m anubrium  du bourgeon ; C .G. : cavité 
gastrique ; C .M . : canal m arginal ; C .R. : canal rad ia ire  ; C .S .O . : cavité 
sous-om brellaire ; C .T . : cavité  tentaculaire ; E c.A n. : ectoblastes de l ’anneau 
urticant ; E c.E x . : futur ectoderm e exom brellaire ; E n .P . : endoderm e du 
pédoncule ; E n .T . : ébauche endoderm ique des tentacules ; L. : lame ca­
tham nale ¡ M a. : m anubrium  ; M .S.O . : muscles sous-om brellaires ; M .V . : 
muscles vélaires ; N y . : ném atocystes ; T . : tentacules ; T u . : tunique ou 
épithélium  ; V . : vélum.
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O n observe à ces d ifféren ts stades la m igration de cellules 
ectoblastiques em bryonnaires, à travers la mésoglée, vers l'endo ­
derm e de la hernie m anubriale (fig. 49, 50, 51, 54). Q uelle sera 
la destinée de ces cellules dans l'endoderm e ? Il est vraisem blable 
q u ’elles constituen t les élém ents aux dépens desquels se d iffé­
rencieront les cellules g landulaires (voir m anubrium ). D es mi­
g rations sem blables on t déjà été signalées p a r P. B r i e n  (1942- 
1943) chez Clava squam ata  de même que chez les H y d res  par 




C oupe transversale au  n iveau de la cavité  sous-om brellaire d 'un  bourgeon 
similaire à celui représenté figure précédente. La cavité  sous-ombrellaire. 
les canaux radiaires et la lame catham nale sont définitivement constitués. — 
C.R. : canal radiaire ; C .S .O . : cavité sous-om brellaire ; E c.E x . : futur
ectoderm e exom brellaire ; N y . : ném atocystes ; E c.S .O . : ectoderm e sous- 
om brellaire ; L. : lame catham nale.
7) F in  de I organogénèse du bourgeon médusaire.
La cavité endoderm ique présen te  un diverticule m édian, le 
spadice, qui repousse le feuillet ectoderm ique proxim al du p lan­
cher de la cavité sous-om brellaire et s ’en revêt. C ’est le m anu­
brium , qui se percera  ultérieurem ent à son sommet, d ’une bouche 
largem ent dilatée (fig . 57, 59).
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Lors de la form ation du m anubrium  et avan t l’ouverture  de 
celui-ci, les cellules endoblastiques du spadice se d ifférencient 
en cellules absorban tes et en de rares cellules basophiles basales. 
Le bourgeon m édusaire est dépourvu de cellules glandulaires 
fonctionnelles lors de sa libération.
Les cellules basales se transfo rm eron t en cellules glandulaires 
orales au cours du développem ent de la jeune méduse, ces élé­
m ents g landulaires sont donc d ’origine endoderm ique.
Le vélum se perfore  en son centre. Il est représen té  p a r un 
double feuillet ectoderm ique : le feuillet ectoderm ique sous-om ­
brellaire et le feuillet ectoderm ique du p lancher de  la cavité 
tentaculaire.
Le m anubrium  ainsi que le vélum se form ent à des stades de 
développem ent très variables suivant les bourgeons considérés 
(fig . 57. 59).
Lorsque la cavité ten tacu laire  s ’ouvre à l’ex térieur p ar dé­
hiscence de l’épithélium  apical ou « tunique », elle libère en quel­
que sorte  les tentacules qui y  é ta ien t fortem ent pressés, tand is 
que la cavité sous-om brellaire com m unique à son tou r avec l’ex­
térieur p ar perforation  de son vélum.
Au niveau du canal circulaire se différencie en dern ier lieu 
l’anneau  urticant. C et anneau  se forme à p a rtir d ’ectoblastes 
originaires de la cavité ten tacu laire  et est constitué de cellules 
in terstitielles et de cnidoblastes (fig . 59).
La jeune m éduse s ’é tan t édifiée au som m et de la hernie m anu­
briale, tou te  la portion basilaire de celle-ci la ra ttach e  au  ma­
nubrium  à la façon d ’un pédoncule. Le pédoncule m édusaire, 
qui se constitue d 'a illeurs dans les bourgeons m édusaires form és 
p ar le polype (L im nocnida, C ladonem a), va s’histolyser, libérant 
la jeune m éduse du m anubrium  souche.
Les deux feuillets constitu tifs du pédoncule du bourgeon mé­
dusaire  conservent un aspect d ’ectoderm e et d ’endoderm e m anu­
brial norm al ; ces tissus d ifférenciés se continuent sans transition  
par l ’endoblaste  et l’ectoblaste fortem ent basophiles du bourgeon 
m édusaire (fig . 57 et 5 9 ). Il existe donc une dém arcation absolu­
m ent nette  en tre  la paroi m anubriale de la souche et les cellules 
ectoblastiques et endoblastiques du bourgeon, ce dern ier semble 
g reffé su r la paroi m anubriale m aternelle (fig . 57 et 59 ). D ans 
le bourgeon âgé prêt à se détacher, l'endoderm e du pédoncule 
se distingue cependan t de l'endoderm e du m anubrium  p a r la 
présence de nom breux noyaux en pycnose et p ar l’absence de 
vacuoles digestives (fig. 59).









Bourgeon prêt à se détacher et m ontrant la structure du pédoncule en 
histolyse. O n  observe de nom breux noyaux  en pycnose dans l'endoderm e 
du pédoncule, celui-ci est, de plus, dépourvu d ’inclusions. Plusieurs cellules 
ont déjà été phagocytées par les cellules absorbantes du m anubrium  du 
bourgeon m édusaire. Comme dans la coupe précédente on peut observer 
égalem ent l ’accum ulation de néoblastes et de ném atocystes, la tunique et 
la m usculature, ainsi que la présence des cellules basophiles basales dans 
le manubrium. L 'ectoderm e exombrellaire, qui n ’est pas d 'origine ectoblastique, 
est fortem ent aplati et est presque totalem ent dépourvu de ném atocystes, 
ceux-ci é tant accum ulés au niveau des tentacules. — Ba. : cellules baso­
philes basales du m anubrium  du bourgeon ; C .G . : cavité  gastrique ; C .M . : 
canal m arginal ; C .R. : canal radiaire ; C .S .O . : cavité  sous-om brellaire ;
C .T . : cavité  tentaculaire ; En. : endoderm e absorban t ; E c.A n. : ectoblastes 
de l'anneau urtican t ; E c.E x . : futur ectoderm e exom brellaire ; E n .H . : en­
doderme du pédoncule en hystolise ; I. : inclusions endoderm iques ; I.C. : 
inclusions chrom atiques ; L. : lame catham nale ; M a. : m anubrium  ; M .S.O . : 
muscles sous-om brellaires ; M u. : muscles ; N .P . : noyau  en pycnose ;
N y. : ném atocystes ; T . : tentacules ; T u . : tunique ou épithélium  apical ;
V . : velum.
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8) A berra tions se présentant au cours du  bourgeonnem ent m é­
dusaire.
Le bourgeonnem ent m édusaire se m anifeste chez Lim nocnida  
avec une telle in tensité que certains bourgeons, n 'a y a n t plus 
assez d ’espace disponible du côté ex terne du m anubrium , se dé­
veloppent du côté in terne gastrique. C e fait a dé jà  été signalé 
par G u n t h e r  en 1 8 9 4 .  La disposition des ébauches est dès lors 
inversée : l'endoderm e de la hernie bourgeonnan te  est externe, 
l’ectoderm e exom brellaire interne. L’ectoderm e sous-om brellaire 
se développe dans la région apicale in terne ectoderm ique de la 
hernie, mais il rom pt la couche endoderm ique et devient externe, 
appliqué contre celle-ci. Il n ’y a pas de cavité sous-om brellaire, 
le vélum se développe à l’extérieur du cercle de tentacules.
Il peu t a rriver égalem ent que deux ou plusieurs bourgeons 
soient accolés à un tel point q u ’ils se soudent et que leurs cavités 
gastriques com m uniquent. O n  observe en effet couram m ent parm i 
les jeunes m éduses récoltées au filet à plancton, des individus, 
au nom bre de trois ou quatre , soudés l'un  à l’au tre  par le sommet 
de l’om brelle. Ils possèdent alors une cavité gastrique commune 
et su ivant le cas, deux ou trois m anubrium s bien développés.
D es m éduses jum elées ont été observées p ar de nom breux 
au teurs chez d ifféren tes m éduses, notam m ent : p a r G r o b b e n ,  
1 8 7 5 ,  chez P odocoryne. H a r t l a u b ,  1 9 0 7 ,  chez Sarsia  et par 
P a s t e e l s ,  1 9 3 9 ,  chez Cladonem a.
D e pareilles form es ne se re trouven t cependan t jam ais à l’éta t 
adulte  et ne sont donc vraisem blablem ent pas viables.
9) La jeune m éduse.
P ar des contractions rythm ées de l’ombrelle, les bourgeons 
ainsi form és se libèrent et se m etten t à nager, assu ran t la p ro­
pagation  et la dissém ination de l’espèce.
Les cellules endoderm iques non différenciées de la région cor­
respondan t au pédoncule form eront l'épithélium  endoderm ique 
de la cavité stom acale. C et épithélium  pluristra tifié  et en histo- 
lyse n ’est que provisoire, le p lafond de la cavité stom acale é tan t 
en dernière analyse  formé par des endoblastes orig inaires des 
canaux radiaires et de la lame catham nale. C es cellules endo­
b lastiques se substituen t petit à petit à l’endoderm e du pédoncule 
en s ’insinuant en tre  l’ectoderm e exom brellaire et le tissu endo­
derm ique en histo lyse (fig . 5 9 ) .  La m ésoglée om brellaire est en­
core peu développée à ce stade, elle se p résen te  sous la forme 
d ’une mince lamelle séparan t les deux épithélium s constitutifs.
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B. O R IG IN E  D E S  N E M A T O C Y S T E S  
D A N S  LE  B O U R G E O N  M E D U S A IR E
La région du m anubrium  de Lim nocnida tanganyicae  où s ’ef­
fectue le bourgeonnem ent m édusaire est, comme nous l’avons vu, 
pauvre en cellules in terstitielles et en cnidoblastes, on y  trouve 
cependant, tan t dans l’ectoderm e que dans l’endoderm e, de nom ­
breux ném atocystes (fig . 48 et su iv an tes). Q uelle est leur origine 
et leur destinée ?
B o u l e n g e r  ( 1 9 1 1 )  s i g n a l a n t  l a  p r é s e n c e  d e  c e s  n é m a t o c y s t e s  
d a n s  l ' e c t o d e r m e  d e  l a  r é g i o n  m o y e n n e  d u  m a n u b r i u m  a v a i t  é m is  
l ’h y p o t h è s e  q u e  c e s  é l é m e n t s  u r t i c a n t s  é t a i e n t  t r a n s m i s  a u  f u t u r  
b o u r g e o n  m é d u s a i r e .
A u cours de l’étude histologique du m anubrium , nous avons 
signalé une région im m édiatem ent sous-jacen te  à la zone de 
bourgeonnem ent, dont l'ectoderm e et l'endoderm e sont pluri- 
stratifiés. L ’endoderm e y  est principalem ent formé de cellules 
g landulaires sphéruleuses. L ’ectoderm e p lu ristra tifié  de cette zone 
con traste  vivem ent avec l’ectoderm e norm al m onostratifié  du 
m anubrium , il est presque exclusivem ent formé de cellules à as­
pect em bryonnaire, hom ologues à des cellules in terstitielles et 
de cnidoblastes à tous les stades de développem ent. C ette  zone 
correspond en réalité à un centre de form ation de ném atocystes.
C es dern iers se d ifférencient dans cette région spécialisée du 
m anubrium , puis m igrent vers la zone du bourgeonnem ent, en 
passan t p a r l'ectoderm e ou l’endoderm e du m anubrium  de la 
m éduse souche ; ce qui expliquerait la présence de ném atocystes 
dans ce dernier tissu.
La zone de bourgeonnem ent participe égalem ent à la form ation 
des ném atocystes, mais vu l'ex trêm e pauvreté  de cette zone en 
néoblastes, la m ajorité des ném atocystes au ra ien t leur origine dans 
la zone cnidoblastique.
O n  rencon tre  parfo is de rares ném atocystes isolés dans l’ecto- 
derm e m onostratifié  de la région buccale du m anubrium  de la 
m éduse souche, mais la m igration des ném atocystes semble se 
polariser vers la zone de bourgeonnem ent où ils sont très abon­
dants.
Lors de la form ation du bourgeon, les cnidoblastes et les né­
m atocystes sont surtou t localisés dans la région apicale de la 
hernie blastogénétique (fig . 55, 57, 59). Leur concentration  en 
cette  région apicale s ’accroît considérablem ent lors de la form a­
tion de la cavité ten tacu laire  et des tentacules. Lorsque ces der-
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niers se d ifférencient, un g rand  nom bre de ném atocystes et de 
cnidocystes m igrent de l’ectoderm e périphérique apical vers les 
ébauches ten tacu laires (fig. 57, 59).
Les ném atocystes subsistan t encore dans l’ectoderm e périphé­
rique participeront à la form ation de l’anneau urtican t et par 
conséquent glissent vers le bord  m arginal de l’om brelle au niveau 
du canal circulaire (fig. 59).
L’anneau  urtican t se form ant à un stade  ta rd if du développe­
m ent m édusaire, tou t se passe comme si la zone cnidoblastique 
du m anubrium  fournissait au bourgeon m édusaire un prem ier 
stock de ném atocystes l’a rm ant ainsi dès sa libération. N ous 
arrivons ainsi à  l’hypothèse émise par B o u l e n g e r  (1911).
U ltérieurem ent, les ném atocystes des tentacules proviendront, 
tout comme chez les individus adultes, de l’anneau  urticant.
Les cellules endoblastiques du bourgeon ne contiennent q u ’ex­
ceptionnellem ent des ném atocystes de même que les cellules ecto­
blastiques to tipo ten tes form ant le vélum et la cavité sous- 
om brellaire.
A  la fin du bourgeonnem ent, les ném atocystes déjà  présen ts 
dans la hernie initiale sont souvent en histo lyse de même que 
ceux inclus dans le bouton blastogénétique.
C. S T R U C T U R E  D E  LA JE U N E  M E D U S E  LIB R E
Les jeunes m éduses qui viennent de se libérer du m anubrium  
m aternel m esurent, vivantes, environ 0,43 mm de hau teu r et 
0,47 mm de diam ètre. L’om brelle a la form e d ’une cloche, la 
m ésoglée y  est peu abondante . E lles présen ten t à ce stade  l’as­
pect d ’A nthom éduses (fig . 60), aspect q u ’elles perd ro n t d ’ail­
leurs au cours de leur croissance en s ’ap la tissan t en une sorte 
de disque. Le vélum de ces petites m éduses est large, annulaire 
et tou jours perpendiculaire à l’axe principal de l’animal.
Leur m anubrium  très large est cylindrique et court, la bouche 
béante  est circulaire chez les anim aux vivants. Elle est 
fortem ent contractée  chez les spécim ens tra ités par des li­
quides fixateurs. Le systèm e gastro -vascu laire  présente en outre 
q ua tre  ou parfois cinq canaux radiaires et un canal circulaire 
m arginal.
A  ce stade, l'an im al possède généralem ent huit tentacules dont 
q u a tre  en position rad ia ire  et qua tre  en position in terradiaire. 
L 'on observe assez fréquem m ent de jeunes m éduses qui se libè-
I
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ren t à un stade  plus avancé où elles ont déjà seize tentacules, 
huit ten tacu les ad rad iaux  s ’étan t ajoutés au huit tentacules ini­
tiaux, C es tentacules sont plus ou moins allongés suivant leur 
é ta t de contraction  ; tra ités p a r des solutions conservatrices, ils 
sont courts et rigides.
A u niveau du canal circulaire, il existe un anneau m arginal 
de ném atoblastes bien développé.
Fig. 60
Jeune méduse venan t de se libérer du manubrium  m aternel. Fixés après 
anesthésie, les tentacules sont grêles et allongés.
Il n ’y  a pas de gonade, ni de systèm e nerveux, ni de 
sta tocystes à ce stade. C es deux dern iers o rganes peuvent ap p a­
ra ître  chez les anim aux possédan t seize tentacules, mais le plus 
souvent à p a rtir  d ’un stade  à v ing t-quatre  tentacules ( 1,5 mm 
de d iam ètre).
Les anneaux  nerveux sont cependant déjà partiellem ent sinon 
to talem ent constitués lorsque débute la form ation des prem iers 
statocystes.
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T o u t comme l'anneau  urtican t ils se d ifférencien t à partir 
d ’ectoblastes situés à hau teu r du canal circulaire.
Les gonades se d ifférencieront u ltérieurem ent dans l’ectoderm e 
du m anubrium , chez des individus m esuran t environ 6,0 à 7,0 mm 
de diam ètre.
Les q ua tre  prem iers sta tocystes appara issen t en tre  les te n ta ­
cules rad iaires et in terrad iaires, à proxim ité du tentacule ad- 
radiaire. L 'anim al é tan t orienté la face sous-om brellaire vers le 
h au t ces sta tocystes sont disposés à la gauche des tentacules 
in terrad iaires.
P a r  la suite, l'apparition  de ten tacu les de quatrièm e et cin­
quièm e o rd re  ne perm et plus de d istinguer de sym étrie dans 
l’apparition  des organes sensoriels et le nom bre de sta tocystes 
devient indépendan t de celui des tentacules. P a r  exemple, chez 
des anim aux ay an t v in g t-qua tre  tentacules on peut observer la 
présence de sept statocystes.
Le nom bre de tentacules s ’accroît rap idem ent avec la taille de 
la jeune m éduse de même que le nom bre de statocystes. U n 
individu de 2 mm de diam ètre possède déjà  tren te-six  tentacules 
et treize statocystes.
La jeune méduse, venan t de se libérer, p résen te  une structu re  
histologique sem blable à celle de la m éduse adulte  sauf en ce 
qui concerne le systèm e gastro-vascu laire. Leur m anubrium  est 
en effet dépourvu de cellules g landulaires, celles-ci n ’appara is­
sent q u ’à un stade  plus avancé de leur développem ent, chez des 
anim aux m esurant environ deux mm de diam ètre. L’endoderm e 
du m anubrium  est, chez ces anim aux jeunes, constitué exclusive­
m ent de cellules absorban tes et de quelques cellules basales b aso ­
philes, contrairem ent à ce qui se présen te  chez les m éduses adu l­
tes où l’endoderm e m anubrial est formé principalem ent de cel­
lules g landulaires. Les cellules absorban tes du m anubrium  et du 
canal m arginal p résen ten t cependant un aspect to talem ent diffé­
ren t de celui des cellules absorban tes des m éduses adultes. Elles 
se carac térisen t p a r la taille et p a r l’aspect de leurs inclusions 
(fig. 61, 62 ).
Celles-ci sont constituées de blocs chrom atiques m assifs et 
irréguliers, riches en acide thym onucléique (C on trô le  au réactif 
de Schiff après et sans h y d ro ly se). C es blocs chrom atiques re­
présen ten t, chez ces individus dépourvus de cellules glandulaires 
et donc incapables de cap tu rer ou de d igérer de la nourriture, 
les phases de digestion des cellules en histo lyse du pédoncule et 
de  l’épithélium  endoderm ique provisoire de la cavité stom acale.
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N ous avons signalé en effet que la cavité stom acale est p ro­
visoirem ent ferm ée p ar l’endoderm e de la région pédonculaire ; 
au cours du développem ent de la jeune méduse, ces tissus sont 
rem placés p ar des endoblastes originaires des canaux radiaires 
et de la lame catham nale.
Les cellules du pédoncule en désin tégration  constituent donc 
la prem ière source nutritive de la jeune méduse.
L  A.U.
- E n .
Fig. 61
A spect de l’anneau urtican t et du canal circulaire d 'une jeune méduse 
venan t de se libérer du m anubrium  m aternel. — A .U. : anneau urticant : 
En. : endoderm e ; I.C. : inclusions chromatiques.
E c t.
. . .T .  M.
A
Fig. 62
Portion  de l'extrém ité orale du m anubrium  d 'une méduse de même âge. — 
E ct. : ectoderm e ; En. : endoderm e ; G l.Sp. : jeune cellule g landulaire spu­
meuse au  prem ier stade de sa différenciation ; I.C. : inclusions chromatiques.
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L es  im a g e s  o b s e r v é e s  p o u r  c e s  s t a d e s  d e  p h a g o c y t e s  n e  s o n t  
p a s  s a n s  r a p p e l e r  ce l le s  d é c r i t e s  p a r  S e m a l  (1955) c h e z  les 
j e u n e s  h y d r e s .
A un stade  plus avancé de leur croissance, des cellules g lan­
dulaires appara issen t dans le m anubrium  des jeunes m éduses. 
N ous avons en prem ier lieu chez des anim aux de 1,5 à 2 mm 
apparition  de cellules glandulaires, localisées à l’extrém ité orale 
du m anubrium .
C es cellules g landulaires orales tan t spum euses que sphéru- 
leuses se d ifférencient comme nous l’avons vu à p artir des cel­
lules basophiles basales du m anubrium  du bourgeon m édusaire. 
Lorsque les m éduses a tte ignen t 2,5 à 3 mm de diam ètre, des 
cellules g landulaires sphéruleuses se d ifférencient à l’extrém ité 
opposée, stom acale du m anubrium  (fig . 63).
N e o .
01. S ph.
Fig. 63
Région proxim ale du m anubrium  d ’un spécim en à un stade plus avancé 
de sa croissance (environ 3 mm. de diam ètre). — E c t .:  ectoderm e ; E n .:  
endoderm e ; G l.Sph. : jeunes cellules sphéruleuses stom acales ; I.C. : in­
clusions chrom atiques.
Les cellules g landulaires orales sont d ’au tan t mieux dévelop­
pées que l’on s 'approche de la région distale du m anubrium , 
tandis que les cellules sphéruleuses stom acales sont fonctionnelles 
dans la région proxim ale de celui-ci ; la portion m édiane du 
m anubrium  é tan t occupée p ar les jeunes cellules g landulaires de 
divers types. C es cellules g landulaires finissent par refouler 
p resque com plètem ent les cellules absorban tes du m anubrium ,
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celui-ci acquiert ainsi petit à petit sa struc tu re  définitive adulte 
(anim aux m esuran t environ 5,5 mm de d iam ètre).
Les inclusions chrom atiques des cellules absorban tes du canal 
m arginal et du m anubrium  dispara issen t au fur et à m esure de 
l’apparition  des cellules g landulaires m anubriales, fa isan t place 
aux inclusions typiques des cellules digestives absorban tes de la 
m éduse adulte.
L’anim al ainsi constitué n ’au ra  plus q u 'à  croître pour acquérir 
l ’aspect de l’adulte,
D. C O N C L U S IO N S
N ous voyons donc que le bourgeonnem ent m édusaire de 
Lim nocnida tanganyicae  s ’effectue suivant les mêmes m odalités 
que celles décrites pour les au tres H ydrozoaires.
Les bourgeons m édusaires s’édifient au niveau d ’une zone 
limitée et m odifiée du m anubrium  que nous appellerons « zone de 
bourgeonnem ent ». Les deux feuillets de la paroi m anubriale m a­
ternelle  partic ipen t à la form ation du bourgeon. La blastogénèse 
débute  p a r un rem aniem ent très localisé de l’ectoderm e et de 
l’endoderm e de la zone bourgeonnan te  du m anubrium , les cellules 
ectoderm iques et endoderm iques b lastogénétiques rep rennen t un 
é ta t em bryonnaire, elles se transfo rm ent en ectoblastes et en 
endoblastes.
Les cellules ectoblastiques du bourgeon m édusaire provenant 
de la dédifférenciation  des cellules épithélio-m usculaires du m a­
nubrium  de la m éduse souche on t élargi leurs potentialités h isto- 
génétiques, pu isqu’elles sont capables de se réd ifférencier en 
cellules épithélio-m usculaires typiques, en cellules épithélio- 
m usculaires à fibres striées du vélum et de la cavité sous- 
om brellaire, de form er les ném atoblastes de l'anneau  urtican t 
ainsi que le systèm e nerveux et les o rganes sensoriels. E n  sui­
v an t l’organogénèse du bourgeon m édusaire on peut se rendre 
com pte que c’est à p artir de ces mêmes élém ents ectoblastiques 
que se d ifférencieront les cellules de la lignée germ inale. En 
effet, celles-ci p rennen t naissance à p artir de cellules ectoderm i­
ques ap p a rten an t à l'épithélium  pavim enteux du m anubrium  de 
la m éduse. Les cellules germ inales dérivent donc en dernière 
analyse de som atocytes ectoderm iques de la m éduse souche.
Selon l’expression em ployée p ar P . B r i e n  à propos de C lado­
nema, la différenciation  des cellules germ inales est ici discon­
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tinue, tard ive et disperse. En outre, le bourgeonnem ent m édusaire 
de Lim nocnida tanganyicae  nous m ontre un nouvel exem ple de 
la réversibilité de l’évolution du germ en en soma, il n ’y  a donc 
pas de distinction irréductib le entre ces deux tissus.
Seul l’ectoderm e exom brellaire de Lim nocnida tanganyicae  
n ’est pas d ’origine ectoblastique, il se différencie im m édiatem ent 
à p a rtir  des cellules épithélio-m usculaires des parois la térales de 
la hernie b lastogénétique.
Les cnidoblastes et les ném atocystes des bourgeons de Lim no­
cnida  ne son t pas non plus d ’origine b lastogénétique, mais pro­
v iennent d ’un centre de form ation ném atocytaire ou zone cnido- 
blastique situé comme nous l'avons vu dans l’ectoderm e du m anu­
brium m aternel.
L’endoblaste du bourgeon m édusaire form era l’endoderm e ma- 
nubrial et gastro-vasculaire  de la fu ture m éduse ; contrairem ent 
à l’ectoblaste, ce feuillet ne s 'e s t pas enrichi en po tentialités 
h istogénétiques nouvelles.
Les jeunes m éduses qui viennent de se libérer du m anubrium  
m aternel on t dé jà  une structu re  histologique identique à celle de 
l’anim al adulte, sauf en ce qui concerne le systèm e g astro ­
vasculaire. En effet, ces jeunes individus sont dépourvus de cel­
lules g landulaires fonctionnelles, donc incapables de digestion ; 
ils se nourrissen t pendan t les prem iers stades de leur développe­
m ent à p a rtir  des tissus en histolyse du pédoncule.
Les cellules interstitielles ou néoblastes sont form ées chez la 
m éduse de Lim nocnida tanganyicae  p a r dédifférenciation  de cel­
lules épithélio-m usculaires c’est-à-d ire  de cellules som atocytaires 
différenciées, P. B r ie n  a signalé des faits sem blables dans le 
bourgeonnem ent de C ladonem a  (1942).
Il n ’existe donc pas de « réserve em bryonnaire » (P . B r i e n , 
1953, 1955) préétab lie  dans la m éduse de Lim nocnida. Les élé­
m ents em bryonnaires se d ifférencient au fur et à m esure que les 
besoins s ’en font sentir que ce soit pour la croissance, le bour­
geonnem ent ou la gam étogénèse et se constituent de novo à 
chaque ontogénèse.
VI. ORGANES SEXUELS
A u cours de l’é tude du cycle biologique, nous avons vu que 
les m éduses deviennent sexuées lo rsqu’elles ont environ 6 mm.
Les gonades de Lim nocnida  se développent sur le m anubrium  
dont elles occupent un peu plus de la moitié proxim ale, qu 'elles
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en touren t d ’un anneau  laiteux, plus ou moins régulier (fig. 2 ). 
Lim nocnida  é tan t gonochorique, on observe soit des testicules 
soit des ovaires (fig . 31, 34).
La gam étogénèse de Lim nocnida  fut décrite partiellem ent par 
G u n t h e r  (1894). L e l o u p  (1951) figura des portions de m anu­
brium  d ’individus mâle et femelle.
A . G onades mâles (fig . 31 et 33).
La sperm atogénèse du Lim nocnida  est sem blable à celle de 
C raspedacuste  ( W h i t e , 1930 ; D e j d a r , 1934) ; de G onionem us  
( B i g e l o w , 1907) et de celle décrite chez l’hydre d ’eau douce 
( B r i e n , 1950, 1951).
C ette  sperm atogénèse se passe entièrem ent d ans l’ectoderm e 
m anubrial qui p résen te  alors un anneau épaissi, blanc laiteux 
et lisse.
La prem ière indication de l'apparition  d ’une gonade tan t mâle 
que femelle consiste en une dédifférenciation des cellules épithé­
liales ectoderm iques en cellules basophiles em bryonnaires accolées 
à la mésoglée. Chez des individus m âles ces cellules basophiles, 
fu tu res sperm atogonies, sont disposées en plusieurs couches re­
couvertes et m élangées aux élém ents épithéliaux.
Les sperm atogonies (fig. 64 et 33) possèdent un gros noyau 
à nucléole m assif parfo is double, la chrom atine y  app ara ît sous 
l ’aspect d ’un réseau  granuleux. C es cellules de forme irrégulière 
plus ou moins am iboïde m esurent environ 8,0 fi. Leur cytoplasm e 
riche en acide ribonucléique (U n n a -B rach e t) , granuleux, p ré ­
sen te  de nom breuses m itochondries en bâtonnets.
A u cours du développem ent de la gonade, les sperm atogonies 
se m ultiplient et form ent des follicules m assifs qui repoussent 
les cellules épithéliales de revêtem ent vers l’extérieur. C es cel­
lules dem eurent cependan t en contact avec la m ésoglée par de 
longs prolongem ents cytoplasm iques contenant la fibre m uscu­
laire. U ne telle disposition a déjà été décrite dans les gonades 
de l’hyd re  d ’eau douce par B r ie n  (1950-’51 ). C es prolongem ents 
basilaires épithéliaux séparen t les m assifs folliculaires les uns 
des au tres ; le nom bre de ces dern iers est variable d ’une gonade 
à l’au tre  (fig . 31 et 33 ).
Les sperm atogonies ainsi disposées vont bientôt p résen ter les 
processus classiques de la sperm atogénèse. D ans chaque follicule 
l’assise basilaire de sperm atogonies évolue en une couche de 
sperm atocytes de prem ier ordre. Les sperm atogonies les plus
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éloignées de la m ésoglée sont les plus différenciées, les follicules 
pro lifèren t en effet de la base vers la périphérie (fig, 33 ).
Les sperm atocytes de prem ier ordre  sont caractérisés p a r leur 
noyau don t les élém ents chrom osom iaux sont individualisés en 
spirèm e prophasique et dont le nucléole est peu apparen t. C es
Spc.1
Fig. 64
Figure schém atique d ’une portion  d ’un follicule testiculaire. — Spg. : sperm a­
togonie ; Sp. : sperm atozoïde ; Spc. I : sperm atocyte prim aire ; Spc. Il : 
sperm atocyte secondaire ; Spt. : sperm atide.
cellules, à cytoplasm e réduit, m esurent environ 5,4 p. et sont 
dépourvues de m itochondries en bâtonnet (fig . 64 ).
C ette  stra te  de sperm atocytes prim aires est la plus im portante 
du follicule sperm atique ; au cours du développem ent de la go­
nade, elle se surm onte d ’une troisièm e couche moins hom ogène 
renferm ant les sperm atocytes de second o rd re  et des sperm atides.
5*
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La sperm atogénèse se poursu it d ’une façon synchrone et suivant 
le même grad ien t dans tous les follicules, la gonade présen te  un 
aspect uniform e (fig . 31 et 3 3 ). Elle se continue à chaque ex tré­
mité p ar l’épithélium  norm al du m anubrium .
Les sperm atocytes de second o rd re  ne sont généralem ent 
discernables qu 'en  é ta t de division (an ap h ase ). O n  peut cepen­
dan t trouver ces élém ents en phase d ’intercinèse, ils se d istin ­
guent des sperm atocytes prim aires p ar leur taille réduite  (3,2 ju.). 
Le noyau des sperm atocytes de second o rd re  est peu colorable. 
La chrom atine n ’y  est visible que sous forme de trac tus plus ou 
moins épais (fig. 6 4 ). C es sperm atocytes sont m élangés aux 
sperm atides qui constituen t presque l’entièreté de la troisièm e 
assise. O n  peut observer parm i ceux-ci tous les stades de d iffé­
renciation en sperm atozoïdes (fig. 33 et 64).
Le noyau des plus jeunes sperm atides (2,3 ¡x) contient de 
gros granules chrom atiques accolés à la paroi nucléaire et réunis 
p ar des trac tu s  granuleux. A u cours de leur d ifférenciation  en 
sperm atozoïdes ces élém ents chrom atiques se condensent en deux 
calottes plus ou moins régulières qui se rapprochent, s ’accolent 
p a r leur sommet et fusionnent pour constituer la tête sperm a- 
tique (fig . 33 et 6 4 ). E ntretem ps, le cytoplasm e se réduit consi­
dérablem ent et ne subsiste que sous la forme d ’une vésicule à la 
base du cône chrom atique et d ’une mince tra înée  en tou ran t le 
fouet issu de celui-ci (fig . 6 4 ). La tê te  sperm atique m esure 2,5 fi.
La différenciation des sperm atides de Lim nocnida  en sperm ato­
zoïdes est sem blable à celle décrite  par B r ie n  1951 chez H yd ra  
viridis.
Les sperm atozoïdes ainsi constitués occupent l’é tage  supérieur 
du follicule im m édiatem ent sous les cellules de revêtem ent, fo rte­
m ent étirées. Les prolongem ents basaux de ces cellules détachés 
de la mésoglée séparen t encore les follicules dans la région m ar­
ginale, les régions cen trale  et basilaire par contre sont con­
fluentes (fig . 31 et 3 3 ).
Les sperm atozoïdes adultes p résen ten t la s truc tu re  carac téris­
tique des sperm atozoïdes de C oelentérés e t correspondent au 
schém a donné par T u z e t  (1950) pour les m étazoaires. M algré 
leur taille très réduite ( 16,5 ¡x) on peut y  d istinguer le centrosom e 
postérieur distal, l’in troflex tion  due au centrosom e postérieur 
proxim al et à l’insertion du flagelle an térieu r occupant l’axe 
central de la tê te  sperm atique (coloration  au Feulgen et à l’azo- 
carm in) ainsi que le fouet.
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B. G onades fem elles  (fig . 4, 34 et 3 5 ).
C es gonades occupent la même position que les testicules, 
elles s ’en d istinguent cependan t par leur aspect irrégulièrem ent 
raviné.
L’ovogénèse de Lim nocnida  se déroule selon les processus 
classique et est com parable à celle de G onionem us  ( B i g e l o w , 
1907) et de C raspedacusta  ( D e j d a r , 1934).
N ous avons vu que les prem iers stades de développem ent sont 
identiques dans les deux sexes, il s ’agit tou jours d ’une dédiffé­
renciation de som atocytes en élém ents em bryonnaires accolés à 
la mésoglée. C es élém ents sont séparés et recouverts p ar des 
cellules épithéliales de revêtem ent (fig. 65).
A ce s tade  les ovaires se d istinguent cependan t des testicules 
p ar la m oindre épaisseur de leur assise germ inale basophile.
C es cellules germ inales ou oogonies prim aires sont carac téri­
sées p a r leur noyau finem ent granuleux  à nucléole massif, p a r­
fois double et p ar leur cytoplasm e riche en acide ribonucléique 
(U n n a  B rachet) contenant de nom breuses m itochondries en bâ­
tonnets (fig . 6 5 ).
Les oogonies prim aires de Lim nocnida  m esurent environ 8,0 /*, 
leur noyau 5,4 /x ; fixé au  Flem ing, leur cytoplasm e m ontre de 
nom breux grains osm iophiles (voir les travaux  de B r i e n , 1950- 
1951 a et b ) .
E n d .
M.
- - 0 .
Fig. 65
C oupe radiaire d ’un petit fragm ent de jeune ovaire. — End. : endoderm e ; 
E pt. : cellules épithéliales ; M. : mésoglée ; O . : oogonie.
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C es oogonies vont proliférer et se transfo rm er en oogonies 
secondaires. Le cytoplasm e de ces dernières est moins riche en 
acide ribo-nucléique, plus dilaté et vacuolaire. D ans leur noyau, 
le réseau chrom atique est plus apparen t.
Les oogonies secondaires s ’accroissent, deviennent énorm es 
donnan t ainsi naissance aux oocytes. Le noyau de ces oocytes 
ou vésicule germ inative s 'est considérablem ent ag rand i (14 ju), 
très clair, il est parsem é de tractus chrom atiques irréguliers 
fu tu r spirèm e ; le nucléole beaucoup plus m assif ap p ara ît hé téro ­
gène, parfois vacuolisé (fig . 35 ). Leur cytoplasm e largem ent 
développé (25 /j.), finem ent granuleux et toujours parsem é de 
m itochondries en bâtonnets est beaucoup moins riche en acide 
ribonucléique ; celui-ci ne subsiste plus que sous la forme d ’un 
anneau  périnucléaire (U n n a  B rachet).
La m ultiplication et la différenciation  des oogonies se fait de 
la base  vers la périphérie. A u cours de ces processus les cellules 
épithéliales m usculaires subissent une évolution identique à celle 
des testicules. Elles form ent l’épithélium  de revêtem ent externe 
et p résen ten t des prolongem ents cytoplasm iques basilaires sépa­
ra n t les d ifféren ts groupes d 'oocytes (fig . 35 ).
Les oocytes prim aires continuent à s ’accroître, leur cytoplasm e 
s’enrichit en inclusions vitellines, tandis que les m itochondries 
d isparaissent. La vésicule germ inative se dilate en même tan t que 
le cytoplasm e ; les oocytes se transfo rm ent ainsi petit à petit en 
ovules. N ous n ’avons pu observer les d ifféren tes phases des 
divisions de m aturation . Il se pourrait que comme chez C raspe­
dacusta  ( P a y n e , 1924-'26) le prem ier fuseau polaire se forme 
juste avan t la libération de l’œ uf ou bien que les deux divisions 
se passen t dans d ’œ u f libre.
La fig. 66 nous m ontre un oocyte arrivé à la fin de sa croissance 
(80 /x) ; le cytoplasm e est bourré  de deutoplasm e ; dans la vési­
cule germ inative (35 ju) la chrom atine est dispersée en petits 
g ranules reliés p ar de minces tractus. Le nucléole est constitué 
d ’une sphère cen trale  entourée de nom breuses sphérules ; sphère 
et sphérules sont moins riches en acide ribo-nucléique que le 
nucléole initial dont elles sont issues (U n n a  B rachet). C et acide 
est concentré en un anneau disposé au to u r de la sphère centrale. 
C ertaines de ces vacuoles peuvent se détacher et s ’éparpiller dans 
la caryolym phe (fig . 66).
D es phénom ènes analogues ont déjà  été observés chez des 
anim aux aussi d ifféren ts que les hydres ( B r i e n , 1950-’51 a et b) 
et les m am m ifères ( O d o r  et B l a n d a u , 1951; D a l c q , 1952; 
I z q u i e r d o , 1954).
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Les élém ents germ inaux ainsi constitués p résen ten t des aspects 
variables et possèdent généralem ent de nom breuses expansions 
filiformes pseudopodiales (fig. 4 et 6 6 ). T rè s  nom breux, plu­
sieurs centaines p ar gonades, ils sont d ’au tan t plus développés 
que m arginaux (fig. 4 ) .
Les cellules germ inales sont, comme nous venons de le voir, 
issues de cellules basophiles p rovenant de la dédifférenciation 
de som atocytes épithéliaux. C es cellules basophiles sont cepen­
d an t to tipotentes, certaines d 'en tre  elles p assan t dans la mésoglée
Fig. 66
A spect d ’un œ u f m ature prêt à se libérer de l'ovaire.
et m igrant vers l'endoderm e où elles donnent naissance aux cel­
lules g landulaires stom acales (fig. 35 ). D ’au tres encore se dé­
placent vers la périphérie et se disposent le plus souvent p ar 
petits groupes, au to u r des oocytes en croissance jouan t v ra i­
sem blablem ent le rôle de cellules folliculeuses (fig . 3 5 ). C es d er­
nières sont particulièrem ent riches en acide ribo-nucléique et 
contiennent des inclusions polygonales de structu re  et de taille
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variées don t les parois sont très basophiles. C es cellules folli­
culeuses sont parfois phagocytées p ar les œ ufs en form ation.
■h
★ ★
A u cours de l’étude du m anubrium , nous avons vu que si la 
gam étogénèse est localisée uniquem ent dans l’ectoderm e, elle est 
probablem ent déterm inée p ar des facteurs contingents liés à la 
nutrition , notam m ent à l’in tensité  des échanges trophiques entre 
les deux feuillets constitutifs.
L ’étude du cycle biologique nous a de plus m ontré que la 
d ifférenciation des gam ètes est conditionnée par la croissance 
de la méduse.
C. D éveloppem ent em bryonnaire.
Les produ its sexuels de Lim nocnida , tan t mâles que femelles, 
son t expulsés dans le milieu am biant où la fécondation a lieu.
N ous avons pu observer la présence d ’œ ufs dans la cavité 
sous-om brellaire des m éduses ; certains d ’en tre  eux éta ien t fé­
condés (fig. 67 ).
Les œ ufs libérés des gonades sont de forme sphérique, ils 
son t entourés d ’une délicate m em brane vitelline et sont bourrés 
d ’inclusions deutoplasm iques. Leur taille a tte in t environ 0,1 mm. 
D e j d a r  ( 1 9 3 4 )  signale que le d iam ètre des œ ufs natures de 
C raspedacusta  a tte in t 0 ,5 4  à  0 , 5 8  mm ; cette taille nous paraît
Fig. 67
O euf fécondé de Limnocnida tanganyicae. — N. : noyau ; Sp. : sperm atozoïde ; 
V . : inclusion vitelline.
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nettem ent trop élevée étan t donné qu elle correspond à celle du 
polype adulte.
T o u t récem m ent B e a d l e  et T h o m a s  (1956) ont pu étudier 
en laborato ire  la fécondation et la segm entation des œ ufs de 
Lim nocnida  ainsi que les d ifféren ts stades du développem ent 
em bryonnaire com plétant nos connaissances à ce sujet.
Selon ces auteurs, l’œ uf fécondé donne naissance après 16 h. 
à une larve m orula possédan t quelques cils et m esuran t de 90 à 
110 /a. C es m orula se divisent ensuite sans accroître leur taille 
et se développent en des larves sphériques ciliées et nageuses. 
A près 42 h. la p lupart de ces dernières se sont établies su r le 
fond du récipient où elles s ’allongent, perden t les dern iers vesti­
ges de leur ciliature et se fixent endéans les 60 h.
C es larves fixées, que nous avons pu observer sur les p h rag ­
mites peuplan t les régions littorales des lacs T an g an ik a  et M oha- 
si ( B o u i l l o n , 1954) m esurent environ 200 ¡x de longueur et 
70 fi de diam ètre. E lles donnen t naissance 5 jours après leur 
d ifférenciation  à de jeunes polypes (fig. 69) ( B o u i l l o n , 1954 
B e a d l e  et T h o m a s , 1956).
Les moins évoluées d ’en tre  elles sont encore piriform es (fig. 
68) dépourvues de toute ciliature ; elles a tte ignen t 150 /x de 
longueur et 80 fx dans leur plus g rande  largeur. D iderm ique, la 
cavité gastrique s ’y  différencie p ar délam ination et digestion des 
cellules centrales (fig. 6 8 ). Les cellules endoderm iques, m ono­
stratifiées, p résen ten t encore de nom breuses inclusions vitellines 
ainsi que des inclusions riches en acide thym onucléique (F eu l- 
gen) résu ltan t de la digestion des cellules axiales centrales. D ans 
leur cytoplasm e basai se différencient des fibres m usculaires 
transversales. Les cellules ectoderm iques, égalem ent m onostrati­
fiées, sont de form e cubique ; elles possèdent des fibrilles m uscu­
laires longitudinales. In tercalées en tre  elles et à leur base, on 
distingue de nom breuses cellules em bryonnaires basophiles et des 
ném atoblastes à tous stades de développem ent.
U ltérieurem ent ces larves piriform es s ’allongent, deviennent 
plus étro ites (fig. 68) (200 x 70 /x), cylindriques, et acquièrent 
la struc tu re  diderm ique caractéristique du polype. La cavité gas­
trique, bien que très étroite, est à ce stade  définitivem ent consti­
tuée. Les cellules endoderm iques contiennent encore quelques in­
clusions vitellines et chrom atiques. E n tre  ces cellules absorbantes 
on d istingue quelques néoblastes qui pourraien t ê tre  à l’origine 
des cellules glandulaires. S ignalons en effet que la larve semble 
à ce s tade  to talem ent dépourvue d ’élém ents g landulaires.
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La planula est arrond ie  à l’extrém ité fixée, pointue à l’au tre  
par com paraison avec les larves d ’au tres C oelentérés nous ap ­
pellerons le pôle pointu postérieur, l’arrondi antérieur. Les cellules 
ectoderm iques du pôle antérieur, fixé, sont plus élevées (fig. 68 ).
C es larves planula, a ttachées à un support adéquat, vont se 
développer en un polype sans subir de m odifications im portantes
R  A .
P. P .
Fig. 68
Deux stades du développem ent em bryonnaire de Limnocnida. — A gauche, 
larve  piriform e venant de se fixer à un support, A droite, larve  fixée prête 
à se développer en polype. — Ect. : ectoderm e ; End. : endoderm e ; F.C .G . : 
future cavité gastrique ; I.V. : inclusion vitelline ; N eo. : néoblastes ; 
N y . : ném atocystes ; P.A. : pôle antérieur ; P.P. : pôle postérieur.
de taille (elles m esurent environ 220 x 70 fi).  A leur extrém ité 
libre se différencie un hypostom e percé d 'une  bouche et entouré 
de ném atocystes (fig. 6 9 ) .  Les jeunes polypes ainsi constitués 
sécrètent une gaine périderm ique, particulièrem ent épaissie dans 
la région basilaire fixée.
Les phases du développem ent em bryonnaire de Lim nocnida  
sont donc identiques à celles de Craspedacusta  décrites par 
P a y n e  en 1 9 2 6 .  C et au teu r a pu observer tous les s tades du 
développem ent de cette  forme dulcicole, notam m ent la g as tru la ­
tion qui s ’effectue par m igration unipolaire.
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Signalons que les Lim nocnida  de l'Inde, Lim nocnida indica 
A n n a n d a l e  (1912) ém ettraient, selon R a o  (1932) des œ ufs 
durab les. C es œ ufs seraient pourvus de filam ents qui leur p er­
m ettraient de se fixer sur des objets im m ergés et de subsister 
pendan t la saison des pluies. En effet, pendan t toute la durée de 
celle-ci, les m éduses sont éliminées de leur biotope p ar les eaux 
to rren tueuses et les inondations. A u début de la saison sèche les 
œ ufs se développeraient et donneraien t naissance en dernière 
analyse à des m éduses.
Il nous semble toutefois plus vraisem blable que ces m éduses 
sont, tout comme les spécim ens africains, issus d ’un polype ou 
des form es de résistance de celui-ci (page  ).
N ous retrouvons d ’ailleurs ainsi 1 hypothèse émise p ar G r a v e ­
ly  et A g h a r k e r  en 1912.
P l . .
Fig. 69
. .  P o
a. L arve planula de Lim nocnida tanganyicae  venan t de se fixer sur les
Phragm ites. — PI. : planula.
b. Polype de Lim nocnida tanganyicae  issu de la larve planula. —
Po. : polype.
V II. E PIZ O A IR E S E T  PA R A SIT E S
La p lupart des individus de Lim nocnida, q u ’ils soient originaires 
du Iac T angan ika , du Iac M ohasi ou du S tan ley  Pool, on t leur 
cavité sous-om brellaire infestée d ’un cilié P eritriche du genre 
T richodina, Trichodina pediculus  E hrenberg . A n n a n d a l e  (1912) 
avait déjà signalé la présence de cette  espèce sur le m anubrium  
de Lim nocnida indica.
A r n o l d  et B o u l e n g e r  (1915) observèren t des Trichodina  non 
seulem ent su r le m anubrium  mais égalem ent su r les tentacules, 
l’exom brelle et même dans le canal circulaire de Lim nocnida  
rhodesiae, C es infusoires n ’é tan t de toute apparence pas a tta ­
quées p ar les sucs digestifs.
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E xam inan t des spécim ens de Lim nocnida tanganyicae  ces au­
teu rs y  re trouvèren t la même association.
N ous n ’avons cependant jam ais observé de Trichodina  dans 
les canaux circulaires et rad iaires ni même à l'in térieur du m anu­
brium  des nom breux exem plaires de Lim nocnida tanganyicae  que 
nous avons exam inés.
D ’après S e l i g o  (1900), Z a c h a r i a s  (1900) et F u l t o n  (1923), 
ces ciliés peuvent égalem ent m ener une vie libre.
Trichodina pediculus doit donc être  considéré comme le fait 
W e i l  (1935), non comme un p arasite  « mais tou t au plus (com ­
me) un épizoaire occasionnellem ent com m ensal d ’anim aux très 
variés, et capable de m ener plus ou moins longtem ps une vie 
libre ».
A u cours de l'exam en de nos coupes histologiques nous avons 
observé de nom breux stades m orphologiquem ent d ifféren ts d ’un 
ou de p lusieurs parasites in tracellulaires, ap p arten an t selon toute 
vraisem blance au sous-em branchem ent des Sporozoaires.
C es endoparasites sont dispersés principalem ent dans les cel­
lules endoderm iques du m anubrium  (fig. 39) et dans les cellules 
ectoderm iques des gonades tan t m âle que femelle. E xceptionnel­
lement, on en observe dans les cellules des canaux rad iaires et 
circulaires.
Les données relatives aux parasites in tra-cellu laires des C oel­
entérés sont extrêm em ent rares. C et em branchem ent est d ’ail­
leurs particulièrem ent pauvre en parasites.
L’étude systém atique de ces endoparasites fera l’objet de re­
cherches ultérieures.
L E  P O L Y P E
I. Introduction.
II. E tu d e  H istologique.
A. R égion hypostom iale.
B. Région du coi.
C. Région bourgeonnante.
D. Région basale.
E. V acuoles excrétrices.
O rigine et cycle des cellules glandulaires. 
N ém atocystes.
A N N A L E S  LX XX V II  (1956-7) 395
III. Bourgeonnement.
A. Bourgeonnem ent d ’accroissement.
B. Bourgeonnem ent m édusaire.
C. F rustulation.
D. Form es de Résistance — R égénération — D urée de Vie.
E . C onclusions.
I. IN T R O D U C T IO N
Seule la form e m éduse de Lim nocnida  nous é ta it connue jus­
q u ’à présen t. Son origine avait échappé aux nom breuses investi­
gations don t elle fut cependan t l’objet. N ous avons eu le bonheur 
de découvrir les élém ents essentiels de son cycle biologique, no­
tam m ent la larve aux dépens de laquelle se constitue le polype, 
et le polype lui-m êm e engendran t la méduse.
Bien que des observations aient été faites régulièrem ent dans 
la baie nord  du Iac T an g an ik a , à p a rtir  du cen tre  de I I.R .S .A .C . 
à U vira, c’est dans les eaux du M ohasi que nous avons trouvé, 
en prem ier lieu, les hydropolypes de Lim nocnida.
Le Iac M ohasi, situé au R uanda, à  une a ltitude de 1.900 mè­
tres, est un Iac peu pro fond  (p ro fondeur maximum 13,80 m ), 
à  eau calme de couleur vert-g lauque, riche en plancton ( D a m a s , 
1953-'55).
N ous avons pu nous y  rend re  aux époques suivantes : en sep­
tem bre 1953, en février 1954 et p resque sans in terrup tion  de fin 
avril ju sq u ’à m i-août 1954. Les prem iers polypes ont été récoltés 
au mois de mai.
P a r  la suite nous les avons retrouvés en des endroits calmes 
des eaux littorales du T an g an ik a  notam m ent au fond de la baie 
de B urton ainsi que dans le Iac Saké. Enfin, au cours de notre 
mission au S tan ley  Pool en août et septem bre 1957, nous les 
avons récoltés dans des m ares près de K insuka.
Les polypes des lacs M ohasi et Saké sont d ’ailleurs m orpho­
logiquem ent sem blables à ceux du T an g an ik a  et du S tan ley  Pool.
C es polypes vivent en petites touffes coloniales (2 à 7 indi­
v idus) dans les eaux calmes, mais aérées, à une p ro fondeur de 
10 à 70 cm, accolés p a r leur périderm e basai aux tiges de p h rag ­
mites. Ils sont souvent en association avec des B ryozoaires 
Phylactolém ates, des E ponges ou des H y d res  parm i lesquels ils 
sont enchevêtrés (M o h asi), ce qui rend  leur découverte p a rti­
culièrem ent difficile.
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Il est vraisem blable que les conditions physiques particulières 
du T an g an ik a  (ag ita tion  et p rofondeur des eaux) em pêchent les 
larves nageuses de se fixer ou de rester fixées sur les phragm ites 
ou tou t au tre  support, sauf en des endro its très abrités, calmes 
et peu profonds, conditions réalisées précisém ent dans la baie 
de Burton.
Les polypes de Lim nocnida tanganyicae  sont réduits à une 
colonne gastrique non pédonculée d une taille v arian t de 0,10 à 
0,50 mm et d ’un diam ètre de 0,06 à 0,15 mm (fig. 70). V ivants, 
ils sont translucides. C e t hydropolype est entouré d ’un mince 
périderm e recouvert de détritus. Le périderm e s ’épaissit dans la 
région basilaire servant à la fixation. La tê te  du polype, plus
Fig. 70
Figure semi schém atique d ’une coupe longitudinale d 'un polype de Limnocnida  
m ontrant les diverses régions caractéristiques de l'anim al. — 1. zone hy- 
postom iale ; 2. zone du coi ; 3. zone bourgeonnante ; 4. zone basale.
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ou moins renflée, p résen te  un hypostom e au som m et duquel 
s 'ouvre la bouche qui est entourée de deux à trois rangées de 
boutons urticants, chacun renferm ant 2 à 5 ném atocystes (fig. 
72), T rè s  voraces et carnassiers, ils se nourrissen t principale­
ment de larves aquatiques ( C hironom ides) (fig. 75).
N ous voyons donc que le polype de Lim nocnida tanganyicae  
est en tous points m orphologiquem ent sem blable à celui de 
C raspedacusta sowerbii. T o u t comme celui-ci, il p résen te  trois 
types de bourgeonnem ent : 1 ) le bourgeonnem ent d ’accroisse­
m ent ; 2) la frustu lation ; 3) le bourgeonnem ent m édusaire.
II. E T U D E  H IS T O L O G IQ U E
N ous décrirons ci-dessous exclusivem ent le polype de Lim no­
cnida tanganyicae  d ’ailleurs en tous points h istologiquem ent sem­
blable à celui du M ohasi et du S tan ley  Pool.
Le polype de Lim nocnida tanganyicae  é tan t iden tique à celui 
de C raspedacusta sowerbii, nos connaissances histologiques re la­
tives à dern ier pou rron t nous servir de données com paratives. 
L’histologie de C raspedacusta a été principalem ent étudiée par 
P a y n e  (1924), P e r s h  (1933) et D e j d a r  (1934).
N ous étudierons en prem ier lieu la s truc tu re  histologique d ’un 
polype solitaire.
U ne coupe longitudinale dans un tel polype (fig. 70) nous 
perm et de d istinguer qua tre  régions distinctes, chacune étan t 
caractérisée  principalem ent par la s truc tu re  de l’ectoderm e. 
P a rta n t de l'ex trém ité apicale libre on rencontre  :
— la région hypostom iale (1 fig. 70) ;
— la région du coi (2 fig. 70) ;
— la région bourgeonnan te  (3 fig. 70) ;
— la région basilaire (4 fig. 70).
D e j d a r  ( 1 9 3 4 )  signale deux zones distinctes dans le polype 
de Craspedacusta, celle de la tête et celle co rrespondan t au reste 
du corps. Les polypes de Lim nocnida  possèdent la s truc tu re  di­
derm ique typique de tou t hydropolype d ’H ydro ïdes, ils sont 
constitués d ’une couche ectoderm ique séparée de l’endoderm e par 
une mince et uniform e lamelle de mésoglée.
a) Périderm e.
D es coupes longitudinales dém ontren t égalem ent l'existence 
d ’un périderm e, d ’épaisseur variab le en touran t le polype (fig. 70).
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C e périderm e, plus développé dans la région basilaire servant 
à la fixation est généralem ent recouvert de détritus (fig . 80). 
Il se colore positivem ent après le M ac M anus, le G abe et le bleu 
d ’aniline, négativem ent avec les tests de mise en évidence de la 
chitine (C h ito san ), il s ’ag it donc d ’une enveloppe de nature  
mucoïde. Celle-ci est de toute évidence secrétée par l'épithélium  
ectoderm ique, bien que les cellules de celui-ci ne présen ten t au ­
cune d ifférenciation  glandulaire, telle p ar exem ple que l'on  en 
observe dans l’ectoderm e de l'hydre . Les figures 71 et 72 nous 
m ontrent le détail de cette enveloppe ; parfo is très épaisse elle 
p résen te  alors une s tructu re  lam ellaire.
D ans certaines colonies le périderm e ne para ît développé que 
ju sq u ’à la moitié du corps, l’hypostom e est toutefois tou jours 
recouvert d ’une mince couche de mucus de tex tu re  très hom o­
gène dont il sera question plus loin.
D ’après certains auteurs, notam m ent P a y n e  (1924), M o s e r  
(1930), D e j d a r  (1934), D a m a s  (1939), le polype de C raspeda­
custa  est égalem ent en touré  d ’un périderm e ; d ’autres, P o t t s  
(1908), F o w l e r  (1890), B o u r n e  (1885), nient l’existence d ’une 
telle enveloppe.
b) M ésoglée.
C ette  basale disposée en tre  les deux épithélium s ectoderm ique 
et endoderm ique est de consistance colloïdale. D e structure  
feuilletée mince très uniform e, cette lame m ésogléenne peut être 
traversée dans les deux sens par des cellules m igratrices cellu­
laires et perm et égalem ent la diffusion des élém ents nutritifs. 
C e tte  lame contient le réseau des fibres m usculaires ectoderm i­
ques et endoderm iques ainsi que les term inaisons nerveuses. Sa 
na tu re  est inconnue, elle se colore au H otchkiss M ac M anus et 
se teinte en pourpre violet au G abe. C ette  basale semble donc 
contenir des m uco-polysaccharides. R u d a l l  (1955) é tud ian t la 
m ésoglée de l 'h y d re  aux rayons X  conclut à l’absence de colla- 
gène dans cette  région.
A. Région hypostom iale.
La tête  du polype est comme nous l’avons vu plus renflée que 
la région in term édiaire sous-jacente. E lle présen te un hypostom e 
au som m et duquel s ’ouvre la bouche et est entourée de plusieurs 
rangées de batteries urticantes.
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1
Fig. 71 et 72
Région apicale hypostom iale du polype de Limnocnida. — B. : bouche ;
B.U. : bouton u rtican t ; B.U .E . : bouton urtican t dévaginé ; C .G. : cavité 
gastrique ; C .N . : cellules nerveuses ; C .N .E . : cellules nerveuses endo­
derm iques ; C .P. : cnidopode ; C .S. : cellules sensorielles ; Ect. : ectoderm e ; 
End. : endoderm e ; C .S .E . : cellules sensorielles endoderm iques ; G l.H . :
cellules g landulaires hypostom iales ; G l.H .H . : cellules glandulaires hyposto- 
miales hystolisées ; G .Sph. : cellules g landulaires sphéruleuses ; M. : mésoglée ; 
N eo. : néoblastes ; P. : périderme ; P.A. : périderme de la région antérieure.
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1 ) E ctoderm e.
L’ectoderm e de cette région hypostom iale est formé de hautes 
cellules cylindriques, don t le cytoplasm e est vacuolisé et clair. 
Leur noyau dilaté nucléolé, p résen te  une forme arrond ie  ou lé­
gèrem ent ovalaire (fig. 71 et 72). Les épatem ents cytoplasm i- 
ques de ces cellules contiennent des fibres m usculaires longi­
tudinales.
C es cellules épithélio-m usculaires s ’ap latissen t vers le centre 
de l’hypostom e, c’est-à-d ire  au niveau de l’ouverture buccale, 
elles s ’élèvent p a r contre latéralem ent et form ent les papilles 
u rtican tes con tenant les ném atocystes (fig. 71 et 72). La région 
hypostom iale du polype de Lim nocnida  est en effet dépourvue 
de tentacule, ceux-ci sont rem placés par plusieurs rangées de 
papilles urtican tes con tenan t de deux à cinq ném atocystes.
C es papilles sont susceptibles d ’extension sous l’action d ’exci­
tation  externe. La fig. 72 nous m ontre à gauche une papille 
étendue con tenan t un ném atocyste dévaginé, à droite  des papilles 
non excitées.
La région buccale est généralem ent dépourvue de capsules 
urtican tes. T o u s les ném atocystes du polype sont du même type  : 
eurytèles m icrobasiques hétérotriches. Identiques à ceux des mé­
duses, leur étude détaillée se fera ultérieurem ent. Les ném ato­
cystes périphériques possèdent un cnidocil et chaque vésicule est 
reliée à la m ésoglée p ar un cnidopode (fig. 71 et 72).
E n tre  les papilles u rtican tes et les cellules épithélio-m usculai­
res, on distingue des cellules sensorielles et nerveuses, les term i­
naisons cnidopodiales des ném atocystes et des néoblastes ( fig. 
71 et 72). Les élém ents em bryonnaires sont toutefois uniquem ent 
localisés aux alentours de l’ouverture  buccale. La région h y ­
postom iale est dépourvue de ném atoblastes, les ném atocystes 
arm ant les papilles u rtican tes proviennent probablem ent par 
m igration des zones bourgeonnan te  et basilaire où ils sont formés 
en abondance (fig . 78 et 80).
Les cellules sensorielles, d ’aspect classique, p résen ten t géné­
ralem ent deux à trois racines basales et un prolongem ent cyto- 
plasm ique apical, term iné par un poil sensoriel. Leur noyau, 
nucléolé, est ovalaire et parsem é de blocs chrom atiques plus ou 
moins rég u lie rs ; le cytoplasm e est légèrem ent basophile (fig. 
71 et 72).
A ccolées à la mésoglée, les cellules nerveuses ectoderm iques 
de la région hypostom iale possèdent égalem ent un noyau ovale,
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très colorable ; leur cytoplasm e très mince, clair, p résen te  deux 
prolongem ents qui se croisent dans certains cas avec les term i­
naisons cnidopodiales des ném atocystes (fig. 72) sans que nous 
ayons pu d istinguer des connections en tre  eux.
A  la base des cellules épithéliales délim itant la cavité buccale, 
on observe d ’assez nom breuses cellules em bryonnaires basophiles 
(fig. 71 et 72). C es cellules donneron t naissance aux cellules 
g landulaires hypostom iales localisées dans l’endoderm e sous- 
jacent de la tête. O n  rencontre, en effet, sur des coupes histo- 
logiques tous les stades de transition  en tre  les cellules em bryon­
naires typiques situées dans l'ectoderm e et les élém ents g lan d u ­
laires localisés dans l'endoderm e, ainsi que les phases de m igra­
tion des néoblastes vers ce dernier tissu au travers de la m éso­
glée (fig. 72).
La région hypostom iale du polype de Lim nocnida, couronnée 
de papilles u rtican tes est en tourée par une mince couche de m u­
cus. C e tte  enveloppe limite nettem ent la région de l’hypostom e 
et con traste  p ar la régularité  de son contour et la p ropre té  de la 
surface avec le périderm e recouvrant le reste du corps de l'an i­
mal (fig. 71 et 72). C ette  pellicule hom ogène secrétée p ar les 
cellules ectoderm iques de l'hypostom e n ’est in terrom pue q u ’au 
niveau de la bouche et est traversée p ar les cnidocils, p ar les 
term inaisons apicales des cellules sensorielles et par les ném ato­
cystes dévaginés ; elle p résen te  les mêmes réactions tinctorielles 
que le périderm e d on t elle ne d iffère  donc que p ar la texture.
2) E ndoderm e.
L ’endoderm e m onostratifié  de la région hypostom iale est p rin ­
cipalem ent constitué par des cellules g landulaires et par quelques 
ra res cellules nerveuses situées dans la zone la plus d istale (fig. 
71 et 72). C es cellules sont séparées de l’ectoderm e par une 
mince lamelle de mésoglée. N ous venons de voir que bien que 
localisées dans l’endoderm e, les cellules g landulaires hyposto ­
miales sont d ’origine ectoderm ique. E lles form ent un anneau 
en tou ran t l’ouverture  buccale (fig. 71 et 72) et sont im m édiate­
m ent situées sous l’ectoderm e de l’hypostom e. D e forme paralléli- 
pipédiques, ces cellules adhèren t par leur base à la mésoglée, 
leur noyau très colorable est tou jours accolé à cette  basale. 
E tro item ent serrées les unes contre les au tres, leur g ran d  axe est 
perpendiculaire à celui du polype.
C es cellules g landulaires sont d ’au tan t plus développées 
q u ’éloignées de la région apicale où elles se d ifférencient à p artir
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d ’élém ents d ’origine ectoderm ique. Les cellules arrivées au terme 
de leur cycle secrétoire sont donc les plus distales et finissent 
p ar être digérées par les cellules absorban tes sous-jacentes (fig. 
71 et 72).
La croissance et le renouvellem ent des cellules glandulaires 
dans l'hypostom e suivant un g rad ien t apico-basal, se m anifeste 
clairem ent p ar les m odifications de leurs noyaux. C es derniers 
p résen ten t en effet des signes de pycnose d ’au tan t plus m arquées 
qu 'ils sont éloignés du som m et (fig. 71 et 72).
Les cellules g landulaires hypostom iales sont du type sphéru- 
leux, elles p résen ten t un cytoplasm e con tenant de nom breuses 
vacuoles régulières ; chaque vacuole est occupée p ar une petite 
sécrétion globuleuse (fig. 71 et 72).
Lors de la décharge des cellules g landulaires, les gouttelettes 
de sécrétion bien distinctes les unes des au tres sont déversées 
soit dans la cavité gastrique soit vers l’extérieur suivant la posi­
tion des cellules (vo ir p arag rap h e  consacré à la nu trition) 
(fig . 73).
C es sphérules sont protéiniques (S e rra ) elles se colorent 
positivem ent au H otchkiss M ac M anus, au G abe et au bleu 
d ’aniline, les tests des lipides sont négatifs. Les secrétats de ces 
cellules g landulaires sem blent donc de n a tu re  m ucoprotéique.
Les jeunes cellules g landulaires apicales en cours de d iffé­
renciation p résen ten t des struc tu res ergastoplasm iques (fig . 72), 
ces dernières ne sont plus visibles dans les cellules adultes dont 
tou t le cytoplasm e est occupé p ar des secrétats.
Les cellules g landulaires hypostom iales sont dépourvues de 
toute m usculature. N ous n ’avons pu retrouver les élém ents 
contractiles circulaires et rad iaires décrits par D e j d a r  chez C ras­
pedacusta. E n  com paran t les im ages obtenues par cet au teu r avec 
les nôtres, ces élém ents contractiles sem blent correspondre soit 
à des jeunes cellules g landulaires très basophiles (fibres circu­
laires) soit à des cellules g landulaires arrivées au term e de leur 
cycle secrétoire et en histolyse (fibres rad ia ires).
S itués en tre  les cellules g landulaires et la mésoglée, on d istin ­
gue des élém ents nerveux généralem ent bipolaires (fig. 72). Ces 
cellules pourra ien t jouer un rôle dans la nutrition du polype.
3) F onctionnem ent de la cavité buccale.
D es coupes transversa les de la région hypostom iale de L im no­
cnida  nous m ontren t que l’ouverture  buccale n 'es t pas circulaire 
mais en forme de feuille de trèfle. D e j d a r  ( 1 9 3 4 )  observant
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des polypes de C raspedacusta  v ivants était arrivé à la même 
constata tion . C et au teur a égalem ent dém ontré que des irritations 
provenan t soit du passage  d ’une proie soit d ’une p ipette  provo­
quent chez les polypes des m ouvem ents de tête, pendulaires ou 
circulaires, relativem ent, rapides. Il a de plus m ontré, tou­
jours chez C raspedacusta, que la région g landulaire  située au- 
dessous de la bouche se re trousse en form e de lèvres de telle 
sorte que la bouche est p ro jetée vers l ’extérieur. Bien que nous 
n 'ayons pu observer nos polypes in vivo, nous avons pu
m
End-
C oupe longitudinale de la région hypostom iale d 'un  polype dont les lèvres 
buccales sont projetées vers l'ex térieur (m ouvem ent nu tritif). — C.B. : 
cavité  buccale ; E ct.A . : ectoderm e hypostom ial ; End. : endoderm e ; G l.H . : 
cellules g landulaires hypostom iales ; M. : mésoglée ; P. : périderm e ;
P.A. : périderm e antérieur.
fixer des spécim ens, peu après l'ingestion  d ’une proie. L ’étude 
des coupes histologiques nous m ontre que le m ouvem ent nu tritif 
du polype de Lim nocnida  se fait su ivant les mêmes processus.
La fig. 73 nous m ontre un polype ay an t les cellules g landu­
laires hypostom iales p ro jetées vers l’extérieur et la cavité buccale 
fortem ent d istendue.
D e j d a r  a pu observer chez C raspedacusta  que le m ouvem ent 
de p ro trusion  et de re tra it de la cavité buccale peut se reproduire 
plusieurs fois et que dans une même colonie l’une des tê tes peut 
être au repos pendan t que l’au tre  s ’ag ite  vivem ent. Les polypes 
de Lim nocnida  son t carnassiers et extrêm em ent voraces ; ils sont 
capables d ’immobiliser et de cap tu rer des proies beaucoup plus 
g randes q u ’eux-m êm es (fig . 75). L orsqu’une proie appropriée 
tel q u ’un petit A nnélide ou une larve d ’H exapode arrive en con-
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tact avec la région hypostom iale, riche en cellules sensorielles, 
elle est immobilisée p ar l’action du poison protéique des ném ato- 
cystes (J. B o i s s e a u , 1952; J. P h i l l i p s , 1956). L ’anim al immo­
bilisé est ensuite cap turé  p ar le polype g râce aux m ouvem ents 
buccaux ; les lèvres de l’ouverture  buccale et les cellules g lan­
dulaires s ’étalen t sur la proie et celle-ci pénètre  dans la cavité 
largem ent ouverte.
Com m e le signale D e j d a r , la cavité buccale de ces polypes 
peut s ’a g ran d ir considérablem ent grâce à sa forme particulière.
La figure 74 correspond à une coupe transversale  d ’un anim al 
venan t de cap tu rer une larve de C hironom ide. O n  rem arque les 
cellules g landulaires fortem ent appliquées sur la proie.
B A I .
Fig. 74
C oupe transversale de la région hypostom iale d 'un polype venan t de 
cap turer une proie. — B.U. : bouton urticant ; Ch. : chirorom ide ; G l.H . : 
cellules g landulaires hypostom iales ; P.A . : périderme antérieur.
La proie ainsi saisie p ar les lèvres hypostom iales subit une 
digestion ex tra-cellu la ire  particulièrem ent active à ce niveau.
N ous avons vu au cours de l’étude des cellules g landulaires 
hypostom iales que ces dern ières étaient dépourvues d ’élém ents 
m usculaires. C hez les polypes de Lim nocnida, les proies ne sont 
pas avalées par des contractions de fibrilles m usculaires comme 
le signale D e jd a r  à propos de C raspedacusta  mais bien morcel- 
lées et digérées au niveau de la cavité buccale.
Les particules nutritives glissent ensuite vers la cavité g astri­
que où leur ingestion se poursuit.
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Signalons également que la région endodermique sous-jacente 
aux cellules glandulaires hypostomiales et dont les cellules vien­
nent en contact avec les proies lors du mouvement de protusion 
des cellules glandulaires est riche en éléments sensoriels et ner­
veux (fig . 76), S emal (1954) a déjà attiré l’attention sur le rôle 
probable des cellules sensorielles dans la nutrition de l’hydre.
Fig. 75
Colonie de Lim nocnida tanganyicae  composée de quatre individus. L 'un 
d ’entre eux absorbe une larve de Chironom ide qui se trouve déjà partielle­
ment engagée dans la cavité  gastrique générale de la colonie.
B. R égion du coi.
Cette région correspond à la portion la plus étroite du polype ; 
elle est située immédiatement sous la région hypostomiale.
1 ) Ectoderm e.
L’ectoderme de la région du coi est formée d'un épithélium  
monostratifié constitué de cellules épithélio-musculaires très apla­
ties, étalées sur la m ésoglée et présentant un contour polygonal. 
Ces cellules épithéliales contrastent vivement avec les cellules 
ectodermiques beaucoup plus élevées des zones situées de part 
et d’autre du coi (fig . 70 et 76).
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Le cytoplasm e de ces cellules présen te  une tex tu re  g ranuleuse : 
la portion basilaire appliquée contre la m ésoglée contient des 
fibres m usculaires longitudinales lisses. Leurs noyaux nucléolés 
sont généralem ent allongés dans le sens o ral-aboral (fig . 76). 
C ’est dans cette région, la plus souple du polype, que s ’effec­
tuent la m ajorité des m ouvem ents. N ous n ’avons pu observer de 
cellule nerveuse, ni de néoblastes dans cette zone du po lype; 
p ar contre, les ném atocystes y  sont assez abondan ts. Ils sont 
tou jours dépourvus de cnidocil et orientés avec leur g rand  axe 
parallèle à celui du polype (fig . 76). C es ném atocystes ne sont 
pas form és in situ mais proviennent des régions plus basales où 
ils se d ifférencien t en abondance. C es élém ents m igrent vers les 
papilles u rtican tes de la région hypostom iale où ils deviennent 
fonctionnels. L ’ectoderm e de la région du coi est limité ex té­
rieurem ent p ar un périderm e plus ou moins épais su ivant les 
individus considérés (fig . 76).
2 ) E ndoderm e.
Séparé de l’épithélium  ectoderm ique p ar une mince lamelle de 
mésoglée, l’endoderm e de la région du coi est constitué d ’un 
épithélium  m onostratifié de très grosses cellules (fig . 76). Celles- 
ci p résen ten t des formes variables suivant le degré  de contraction  
de l’endoderm e.
Elles délim itent la cavité gastrique très étro ite  au niveau du 
coi. Leur portion basilaire appliquée contre la m ésoglée contient 
des fibres m usculaires lisses transversales an tagon istes des fibres 
longitudinales de l’ectoderm e. La région term inale de ces cellules 
présen te  des expansions pseudopodiales (fig. 7 6 )  mais semble 
par contre dépourvue de flagelle. D e j d a r  ( 1 9 3 4 )  n ’a pu en ob­
server dans les élém ents endoderm iques de C raspedacusta. Le 
cytoplasm e de ces cellules absorbantes, très vacuolé, clair, est 
dépourvu d ’inclusions digestives (fig. 7 0  et 7 6 ) .  Les cellules 
proches de la zone hypostom iale contiennent cependan t générale­
m ent des déchets p rovenant des cellules g landulaires hyposto ­
miales en histolyse (fig . 7 1 - 7 2 ) .
Leur noyau, ovalaire, très dilaté et peu colorable, renferm e 
un gros nucléole central. C e noyau est situé dans des régions 
variables de la cellule mais est généralem ent rapproché de la 
base (fig. 76).
O n  distingue égalem ent au niveau de cette zone endoderm ique 
quelques vacuoles excrétrices p rêtes à être expulsées et prove-
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nan i de la digestion des élém ents et des cellules glandulaires 
ingérés (fig. 76).
In tercalées en tre  les élém ents abso rban ts et généralem ent en 
contact avec la cavité gastrique, on rem arque quelques rares 
cellules g landulaires à tous stades de développem ent (fig. 72 et 
76). C erta ines peuvent être en voie d ’histo lyse et sem blent être 
digérées p ar les cellules gastro-m usculaires avan t d ’ê tre  éjectées 
sous forme de vacuoles excrétrices.
Fig. 76
Fragm ent d ’une coupe longitudinale de la région du coi. — C.G. : cavité 
gastrique ; C .N .E . : cellule nerveuse endoderm ique ; C .S .E . : cellule nerveuse 
sensorielle endoderm ique ; Ect. : ectoderm e ; End. : endoderm e ; G l.Sph. : 
cellule glandulaire sphéruleuse ; M. : mésoglée ; N y . : ném atocyste ; P. : 
périderm e ; V .E . : vacuole excrétrice.
C es cellules g landulaires peuvent être de deux types, sphéru- 
leuses ou spum euses (fig. 77). E lles ne sont pas caractéristiques 
de la seule région du coi mais se rencon tren t éparses dans tout 
le corps du polype. N ous les qualifierons de cellules glandulaires 
colonnaires.
Les cellules g landulaires sphéruleuses de la colonne sont m or­
phologiquem ent d ifféren tes de celles de l’hypostom e. T o u t comme 
chez la m éduse, trois types de cellules g landulaires sont présents 
dans le polype : deux types de cellules sphéruleuses, un type de 
cellules spum euses.
408 SO CIÉTÉ ROYALE Z O O LO G IQ UE D E  BELGIQUE
3) C ellules glandulaires sphéruleuses colonnaires (fig . 77 A ).
D issém inées de-ci de-là en tre  les cellules endoderm iques du 
polype, on d istingue quelques cellules sphéruleuses. E lles p ré­
sen ten t les mêmes caractéristiques que les élém ents analogues de 
la méduse, mais sont de taille moins élevée. E lles sont flagellées 
et p résen ten t un pédoncule plus ou moins développé (fig. 
77 A ) (4 ,5 ).
Les plus g randes de ces cellules g landulaires contiennent une 
dizaine de larges vacuoles con tenan t chacune une sécrétion sphé­
rique (fig. 77 A ;  4 ,5 ). C elles-ci se déversen t une à une dans 
la cavité gastrique lors de la décharge des cellules glandulaires. 
Comme nous l’avons déjà  signalé au sujet des élém ents g landu­
laires de la m éduse, ces sécrétais augm enten t de volum e lors­
qu'ils son t expulsés dans la cavité gastrique (fig. 77 A, 3 ) . La 
région pédonculée est occupée p ar des bâtonnets ergastoplasm i- 
ques. C es o rgan ites sont d ’au tan t plus abondan ts que les élé­
m ents g landulaires sont jeunes (fig . 77 A ).
G énéralem ent en forme de m assue, ces cellules colonnaires 
sont très polym orphes, les figures 77 A (3, 4, 5) nous m ontrent 
quelques-uns des aspects q u ’elles peuvent présenter.
Les secréta ts de ces cellules glandulaires sphéruleuses sont de 
natu re  protéique (S e rra ) , le test des lipides est négatif, celui des 
polysaccharides positif. C es sphérules se colorent par le bleu 
d ’aniline et l'éosine. Ils sont vraisem blablem ent de nature  muco- 
protéique.
4) Cellules glandulaires colonnaires spum euses  (fig. 77 B ).
E ncore moins abondan tes que les prem ières, ces cellules sont 
plus longuem ent pédonculées. E galem ent flagellées, elles con­
tiennent des vacuoles de contour généralem ent polygonal don t le 
contenu est finem ent et irrégulièrem ent granuleux (fig. 77 B, 4 ).
Lors de la décharge, ces cellules spum euses expulsent leur 
contenu sous la forme d ’une coulée com pacte de granules (fig. 
77 B, 5 ).
L’ergastoplasm e occupe leur région distale pédonculée et en ­
toure  la base du noyau (fig. 77 B) ; cette région est égalem ent 
riche en acide ribonucléique ( U n n a -B ra c h e t) . La basophilie et 
les s tructures ergastoplasm iques sont particulièrem ent dévelop­
pées dans les jeunes cellules g landulaires (fig. 77 B, 1). Le con­
tenu des vacuoles est protéique (S e rra ) , le H otchkiss M ac M a-
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nus est légèrem ent positif, les granules se colorent p a r le bleu 
d ’aniline.
O u tre  les élém ents g landulaires que nous venons d ’étud ier on 
trouve in tercalées en tre  les cellules absorban tes de la région p ro­
che de I’hypostom e de rares cellules sensorielles endoderm iques.
1 2 3 4  5
Fig. 77
E volution  des cellules glandulaires colonnaires sphéruleuses (A ) et
spum euses (B ).
Ecrasées en tre  les élém ents gastro-m usculaires, elles sont plus 
étirées que les cellules analogues de l’ectoùerm e (fig, 72 et 76). 
E lles dem eurent toutefois en relation avec la m ésoglée par leur 
racine simple ou double et p résen ten t un prolongem ent cyto- 
plasm ique apical effilé, orienté vers la cavité gastrique  q u ’il ne 
semble pas tou jours a tte in d re  (fig. 72 et 76 ). C es cellules senso­
rielles sont identiques à celles décrites p ar S c h n e i d e r  (1890) et 
S e m a l  (1952) dans la région hypostom iale de l’hyd re  et dans 
la région analogue à 'Eucopella campanularia  p a r R. v o n  L e n -  
d e n f e l d  ( 1 8 8 3 ) .
N ous n ’avons pu observer de term inaisons sensorielles au n i­
veau du prolongem ent apical ; é tan t donné la m inceur de celui-ci, 
un tel o rgan ite  est difficilem ent discernable sur coupes m icrosco­
piques. N otons cependant que chez l ’hyd re  où le prolongem ent
6
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apical est term iné en bouton. S e m a l  (1952) n 'a  égalem ent pas 
pu d iscerner de poil sensoriel. Le noyau et le cytoplasm e de ces 
cellules p résen ten t la s truc tu re  caractéristique de ce genre d ’élé­
ments.
A ccolées contre la  mésoglée, on trouve égalem ent quelques 
cellules nerveuses bipolaires typiques (fig . 76).
L ’endoderm e de la région du coi est donc pourvu d ’élém ents 
sensoriels et nerveux. Les prolongem ents des pro toneurones sont 
dans la m ajorité des cas orientés comme chez l’hyd re  d ’eau douce 
( S e m a l , 1952) parallèlem ent aux épatem ents basaux  des cel­
lules gastriques. C ertaines cellules nerveuses on t toutefois leurs 
prolongem ents orientés perpendiculairem ent aux fibres m uscu­
laires (fig. 76).
Com m e nous l’avons signalé lors de l’étude de l’hypostom e, 
ces cellules sensorielles et nerveuses endoderm iques pourraien t 
in tervenir dans des phénom ènes liés à la nutrition  du polype.
C. Région bourgeonnante.
Située im m édiatem ent sous la zone du coi, cette  région cor­
respond à la portion la plus renflée du polype (fig . 70 et 71). 
In toto elle se d istingue des régions avoisinantes par son aspect 
plus g ranuleux dû à l’abondance des inclusions digestives du 
feuillet endoderm ique.
1 ) Ectoderm e.
C ette  région très im portan te du polype, au niveau de laquelle 
s ’effectue la croissance, les phénom ènes de bourgeonnem ent 
m édusaire et de frustu lation, est caractérisée par un ectoderm e 
riche en cellules in terstitielles (fig . 78, 79). L ’épithélium  ecto- 
derm ique p luristra tifié  de la zone bourgeonnan te  est en effet 
constitué de cellules épithélio-m usculaires assez élevées, cubiques, 
en tre  lesquelles sont in tercalées de nom breuses cellules in tersti­
tielles et des ném atoblastes à tous stades de développem ent. O n 
y observe égalem ent des inclusions trophiques p rovenant du tissu 
endoderm ique (fig. 78).
Le cytoplasm e basai des cellules épithélio-m usculaires contient 
des fibrilles m usculaires, longitudinales et lisses, form ant un 
m anchon m usculaire tou t au tou r de la cavité gastrique.
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Les cellules in terstitielles sont in tercalées en tre  les cellules 
épithéliales, isolém ent ou p ar petits groupes ; elles sont dans la 
m ajorité des cas accolées à la mésoglée (fig. 78, 79).
Fig. 78 et 79
Fragm ents de coupes longitudinales de la zone de bourgeonnem ent du 
polype m ontrant la structure histologique, l'origine et l'évolution des in­
clusions digestives. — C.G . : cavité  gastrique ; Cn. : cnidoblaste ; Cu.Ch. :
portion de cuticule d 'un  chironom ide ingéré ; D. : diatom ée ; Ec. : ectoderm e
de la zone bourgeonnante ; F .M . : frange m itochondriale ; G l.Sp. : cellule 
glandulaire spum euse ; G l.Sph. : cellule glandulaire sphéruleuse ; M. : mé­
soglée ; M u.Ch. : muscle de chironom ide ; N éo. : néoblastes ; Ps. : pseudo­
podes ; S.M . : sphérule digestive muriform e ; S.P. : sphérule digestive
protéinique ; S.R. : sphérule digestive riche en acide ribonucléique ; S .T . : 
sphérule digestive en phase transitoire ; T .I. : tissu ingéré ; V .E . : vacuole 
excrétrice ; V .E .L . : vacuole excrétrice libre.
Les ném atoblastes, égalem ent très abondan ts dans cette zone 
du polype, se d ifférencien t à p a rtir des élém ents em bryonnaires 
in terstitiels et occupent une position similaire au sein de l’épi- 
thélium.
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C ellules in terstitielles et ném atoblastes repoussent le cy to­
plasm e des cellules épithélio-m usculaires vers la périphérie. C el­
les-ci resten t cependant en contact avec la m ésoglée par des 
prolongem ents basaux  con tenant les fibrilles m usculaires et for-
3
Fig. 79
m ent de véritables ponts cytoplasm iques en roban t les cellules 
in terstitielles et les ném atoblastes (fig . 78 et 79). Su ivant l’état 
de fixation et de contraction  du polype, ces dern iers élém ents 
sem blent logés dans des alvéoles plus ou moins étendues (fig. 
78 et 79).
L 'épithélium  ectoderm ique de la zone bourgeonnan te  contient 
égalem ent quelques cellules nerveuses bipolaires typ iques acco­
lées à la m ésoglée (fig . 79) ; par contre nous n ’avons pu déce­
ler de cellules sensorielles dans cette  région.
Le périderm e est à ce niveau du polype plus ou moins déve­
loppé suivant les individus : il est généralem ent recouvert de 
détritus divers (A lgues vertes, diatom ées, grains de sable, e tc .).
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O n peut observer sur des coupes le passage  de cellules in ter­
stitielles vers l’endoderm e au travers de la m ésoglée (fig. 78 
et 79).
2) Endoderm e.
Au cours de l’étude de l’endoderm e de la région du coi, nous 
avons vu que celui-ci est dépourvu d ’inclusions digestives. P a r 
contre les zones bourgeonnan te  et basale sont particulièrem ent 
riches en ce genre d ’o rgan ites (fig. 70, 78 et 79). A tel point 
que l'on  peut d istinguer la limite en tre  la zone du coi et la zone 
bourgeonnan te  sur des spécim ens in toto.
La cavité gastrique assez étro ite  dans la moitié supérieure du 
polype s ’élarg it au niveau de la zone bourgeonnan te  (fig. 70). 
E lle est limitée p ar un épithélium  m onostratifié de hau tes cellu­
les épithélio-m usculaires absorbantes. C es cellules gastriques p ré­
sen ten t des fibrilles transversales accolées à la mésoglée. T o u t 
comme les cellules absorban tes du coi elles sem blent dépourvues 
de flagelle mais p résen ten t de nom breuses expansions pseudo- 
podiales (fig . 78-79). Leur extrém ité apicale est pourvue d ’une 
frange de m itochondries granuleuses. Le cytoplasm e de ces cel­
lules endoderm iques très vacuolaires est bourré d 'inclusions di­
gestives de taille variab le et dont la signification sera définie 
plus loin. C es inclusions s'accum ulent principalem ent dans la 
région basilaire des cellules (fig. 78 et 79). Leur noyau est gros, 
vésiculeux. G énéralem ent rapproché de la base, il renferm e un 
ou deux larges nucléoles.
D issém inées en tre  les cellules absorbantes, on observe quel­
ques rares cellules g landulaires de faible taille. C ertaines d ’entre 
elles, bien que bourrées de sécrétions ne sont pas en contact avec 
la cavité gastrique  (fig . 78). C es cellules g landulaires, identiques 
à celles de la région du coi, sont donc de deux types. O n  d istin ­
gue des cellules sphéruleuses colonnaires et des cellules spu­
meuses colonnaires.
3) V acuoles d igestives.
N ous savons que les C oelentérés p résen ten t une phase de di­
gestion ex tra-cellu laire suivie d ’une digestion intra-cellulaire.
Lors de l’étude du fonctionnem ent de la cavité buccale du po­
lype, nous avons m ontré que les proies éta ien t digérées, m or­
celées au niveau de celle-ci et que les particules nutritives ainsi
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form ées g lissent vers la cavité gastrique où leur digestion s ’achève 
p ar voie in tra-cellulaire.
C es particules nutritives p rovenant de la désin tégration  des 
proies sont en effet absorbées, dans une vacuole digestive, au 
n iveau de l’extrém ité libre des cellules gastriques.
Les cellules gastro-m usculaires du polype de Lim nocnida  ren ­
ferm ent, nous l'avons vu, un g rand  nom bre d ’inclusions de taille 
et de form e variées. C es inclusions sont partiellem ent d ifférentes 
(fig. 78 et 79) de celles que nous avons pu observer chez la 
m éduse et de celles décrites p a r S e m a l  (1954) chez l’hydre. 
E n  effet, ou tre  les inclusions digestives classiques communes à 
ces deux formes, les cellules gastriques du polype sont bourrées 
de particules nutritives très volum ineuses et d ’aspect irrégulier, 
tel que diatom ée, gros m orceau de muscle, algues vertes, etc. 
(fig. 70, 78 et 79).
T o u s ces fragm ents vont subir une digestion active, non pas 
à l'ex té rieu r des cellules, dans la cavité gastrique, comme chez 
l’hyd re  ou la m éduse de Lim nocnida  mais à l ’intérieur même des 
cellules absorban tes du polype.
La phase de digestion extra-cellu laire est donc très réduite 
chez le polype de Lim nocnida tanganyicae  cependan t extrêm e­
m ent vorace. La digestion intra-cellu laire par contre, est beau­
coup plus im portante. T o u t comme chez l’h y d re  et la méduse, 
l’étude histologique nous révèle que cette digestion vacuolaire, 
in tra-cellu laire, bien q u ’initialem ent différente, s ’achève sous for­
me d ’inclusions sphériques accum ulées dans la région basale.
C e déséquilibre en tre  les deux processus d igestifs pourrait 
ê tre  dû à l ’extrêm e pauvreté  du feuillet endoderm ique en élé­
m ents g landulaires colonnaires. N ous avons vu en effet que ceux- 
ci sont peu abondan ts et de taille réduite.
Les particules nutritives (m uscles, etc.) ingérées p ar les cel­
lules gastro-m usculaires vont subir les processus de digestion 
in tra-cellulaire. A u sein des m asses absorbées appara issen t des 
zones plus chrom ophiles, protéiniques, riches en R N A  (U n n a  
B rachet) (fig. 78 et 79). C es portions digérées de form es irré ­
gulières se détachent, s’agglom èrent et form ent des grosses 
sphères m uriform es de taille variab le (fig. 78 et 79). Les stades 
u ltérieurs de la digestion in tra-cellu laire sont à p a rtir  de ce 
m om ent identiques à ceux que nous avons pu observer chez la 
méduse.
En effet ces grosses sphères se transfo rm ent en élém ents plus 
ténus mais présen ten t les mêmes caractères, bien que plus riches 
en R N A .
A N N A L E S  L X XX V II  (1956-7) 415
Ces boulettes nutritives peuvent être assim ilées im m édiatem ent 
par les cellules endoderm iques, leur reste donn an t naissance à 
des vacuoles excrétrices. C ertaines subissent toutefois une évo­
lution différente, des taches de substance chrom ophile y ap p a­
raissen t (fig. 78 et 79) form ant une calote hom ogène pauvre en 
R N A . Le point final de cette  évolution é tan t la séparation  de 
l'inclusion en deux p a r tie s : une sphérule protéin ique hom ogène 
fuchsinophile pauvre en R N A  (S .P . fig. 78 et 79) et une sphérule 
protéin ique riche en R N A  (S .R . fig. 78 et 79).
T o u t comme chez l’hyd re  et la m éduse de Lim nocnida, le 
m orcellem ent peut affec ter des aspects divers ; on peut trouver 
accolés :
— deux inclusions protéiniques riches en acide ribonucléique ;
— deux inclusions de taille souvent inégale, l’une protéinique 
fuchsinophile, l’au tre  protéin ique riche en acide ribonucléique;
— deux inclusions protéiniques pauvres en R N A .
O n  peut donc d istinguer :
— des vacuoles digestives qui ne syn thé tisen t pas de protéine 
de réserve sous forme de sphérule et qui son t im m édiate­
m ent assim ilées ;
— des vacuoles qui en syn thétisen t plus ou moins sous la forme 
d ’un sphérule fuchsinophile ;
— des vacuoles qui se transfo rm ent totalem ent en substance de 
réserve.
Bien que les processus initiaux soient d ifférents, la digestion 
in tra-cellu laire  du polype de Lim nocnida  aboutit en dern ière  a n a ­
lyse à des figures cytologiques identiques à celles observées 
chez sa méduse, chez l’hyd re  d 'eau  douce ou chez d ’au tres for­
mes p résen tan t une telle digestion.
Les cellules absorban tes élaboren t donc au sein de leurs v a ­
cuoles des substances de natu re  protéique qui sont soit immé­
diatem ent absorbées soit stockées sous forme d ’organites con­
crets, les sphérules de réserve. Les figures 78 et 79 résum ent 
les diverses phases de l’absorption  et de la digestion du polype.
A u cours de l’étude de la  méduse, nous avons pu m ettre en 
évidence le passage d ’inclusions digestives du feuillet endoder­
mique vers le feuillet ectoderm ique au travers de la m ésoglée 
et ce principalem ent au niveau des régions caractérisées p ar une 
p rolifération in tense d 'élém ents in terstitiels (zone de bourgeon­
nem ent, anneau  urtican t, gonades).
D e telles m igrations s ’observent égalem ent au niveau de la zone 
bourgeonnan te  du polype, à des degrés m oindres toutefois que 
chez la m éduse (fig. 78).
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La diffusion des produ its de la digestion du feuillet interne 
vers le feuillet ex terne est d ’ailleurs favorisée chez le polype 
par la m inceur de la lamelle de soutien m ésogléenne.
La richesse particulière des cellules endoderm iques de la zone 
bourgeonnan te  en inclusions digestives, l ’intensité  des échanges 
trophiques en tre  les deux feuillets du polype sem blent ici égale­
m ent liées à une prolifération active des cellules em bryonnaires 
ectoderm iques.
N ou s aboutissons donc aux mêmes conclusions que pour le 
feuillet nourricier de la m éduse : c ’est-à-d ire  que l’intensité  de la 
p rolifération  des cellules em bryonnaires in terstitielles (in terve­
n an t dans le bourgeonnem ent et la form ation des ném atoblastes) 
p ourra it ê tre  conditionnée p a r la fonction digestive de l’endo­
derm e. Les cellules endoderm iques de Lim nocnida  au ra ien t la 
valeur fonctionnelle d ’une g lande à sécrétion interne.
D. Région basait’.
La base du polype adhère  au support par une sole plus ou 
moins étendue. Le périderm e de cette région, particulièrem ent 
développé, facilite l ’adhésion du polype : il est généralem ent re­
couvert de détritus.
1 ) E ctoderm e.
Légèrem ent moins élevé que celui de la zone bourgeonnante, 
l’épithélium  ectoderm ique de cette région présen te la même 
constitution. Les cellules épithélio-m usculaires présen ten t des fi­
bres longitudinales logées dans leur partie  basale ; plus ou moins 
allongées, elles son t d ’aspect granuleux. In tercalées en tre  elles, 
les cellules in terstitielles et les ném atoblastes sont moins abon­
dan ts  que dans la zone p récédente (fig. 80).
2) E ndoderm e.
L ’endoderm e présen te  égalem ent un aspect sem blable à celui 
de la zone bourgeonnante . Les cellules absorban tes contiennent 
des inclusions digestives du même type et de même origine que 
celles de la région b lastogénétique (fig. 80). O n  d istingue épars 
en tre  elles les deux types de cellules g landulaires colonnaires.
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E. Vacuoles excrétrices.
Origine et cycle des cellules glandulaires. Nématocystes.
1 ) Vacuoles excrétrices.
T o u t au long de la paroi endoderm ique du polype, on distingue 
des cellules absorban tes con tenan t des vacuoles excrétrices, gé­
néralem ent accum ulées dans la région apicale de la  cellule (fig. 
76, 78 et 79). Com m e chez l’hyd re  et la m éduse de Lim nocnida  
ces inclusions sont caractérisées p ar leur n a tu re  chrom olipoï- 
dienne. E lles contiennent en ou tre  les débris non d igérés (cu ti­
cules, pigm ent, e tc .).
La portion  term inale des cellules con tenan t de tels excrétais 
se pédonculise puis se sépare  du reste  de la cellule en tom bant 
dans la cavité gastrique où de sem blables fragm ents cellulaires 
se re trouven t en abondance (fig. 79). L ’élim ination des déchets 
s ’effectue donc chez le polype p ar décapitation  des m asses te r­
m inales bourrées d 'excré ta ts . N ous avons vu que l’hyd re  d ’eau 
douce et la m éduse de Lim nocnida  p résen ta ien t des phénom ènes 
identiques. C es excrétats, tou t comme les restes des nourritures 
( K u h l , 1947) seront ensuite recrachés p ar le polype.
2) O rigine et cycle des cellules glandulaires colonnaires.
A u niveau de la zone bourgeonnan te  et basilaire on observe 
la m igration de cellules in terstitielles de la zone ectoderm ique 
vers l’endoderm e au travers de la m ésoglée (fig . 78 et 80).
C es cellules em bryonnaires sem blent ê tre  à l'orig ine des cel­
lules g landulaires de la colonne. En effet les plus jeunes stades 
de cellules g landulaires que nous avons pu observer paraissen t 
identifiables (fig . 77 A ) aux cellules em bryonnaires basales. M ais 
é tan t donné le nom bre restre in t d ’élém ents g landulaires et la 
ra re té  des stades en voie de d ifférenciation, cette hypothèse reste 
à dém ontrer.
N ous n ’avons pu observer de cellules g landulaires se rechar­
gean t comme cela fu t le cas pour les élém ents analogues de la 
méduse. A u contraire, la p lupart des cellules se déchargean t ou 
venan t de se décharger p résen ten t des signes d ’histolyse (pycnose 
des noyaux, etc., fig. 77 B ). D e tels élém ents se re trouven t ré­
gulièrem ent dans la cavité gastrique : on en observe égalem ent 
qui sont absorbés et digérés p a r les cellules digestives avant 
d ’être éliminés sous la form e de vacuoles excrétrices (fig . 71 
et 72).
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A  l’encontre des élém ents analogues de l'h y d re  et de la mé­
duse, il semble donc que les cellules glandulaires du polype tan t 
hypostom iales que colonnaires, ne présen ten t pas d 'activ ité  se­
crétaire cyclique. C es cellules vieillissent, s ’histo lysent et sont 
soit digérées soit rejetées dans la cavité gastrique,
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Fig. 80
Portion de la région basilaire d ’un polype de Limnocnida. O n  distingue 
une cellule g landulaire spum euse en histolyse. — C.G . : cavité gastrique ; 
Ect.B . : ectoderm e basilaire ; End. : endoderm e ; F.M . : frange m itochon­
driale ; G l.Sph. : cellule g landulaire sphéruleuse ; I.D. : inclusions digestives ; 
M. : mésoglée ; P. : périderm e ; S. P. : sphérule digestive protéinique ;
S.R. : sphérule digestive riche en acide ribonucléique ; S .T . : sphérule 
digestive en phase transitoire.
R appelons ici que les cellules g landulaires colonnaires sont 
peu abondantes, rabougries et sem blent jouer un rôle secondaire 
dans les processus de digestion du polype, la m ajorité de ceux-ci 
s ’effec tuan t à l’in térieur des cellules absorbantes.
3) N ém atocystes.
Les m éduses et les polypes de Lim nocnida tanganyicae  ne 
possèdent q u ’une seule catégorie de ném atocystes : des « eury- 
tèles m icrobasiques hétéro triches » selon la term inologie établie 
par R. W e i l l  en 1934.
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Bien que m orphologiquem ent identiques, les ném atocystes du 
polype d iffèren t cependan t de ceux de la m éduse p a r leur taille 
plus g rande (fig. 81 A, B ). D e jd a r  (1934) a  fa it des observa­
tions identiques chez C raspedacusta sowerbii don t les ném ato­
cystes sont du même type. La taille des capsules u rtican tes de 
la m éduse n 'a tte in t chez cette forme que la moitié de celles du 
polype.
Les ném atocystes des polypes et des m éduses de Lim nocnida  
p résen ten t d ’assez g randes variations de taille d ’un individu à 
l’au tre .
Le tableau ci-dessous nous indique la taille extrêm e qui peut 
a tte ind re  ces o rgan ites (50 com ptages p ar série).
P olype M éduse
L 1 L 1
C apsule au repos 8,0 à  10,0 ^  2,8 à  3,4 ^ 6,8 à 7,4 fj, 2,5 à 2,7 fx
C apsule dévaginée 8,0 à 9,5 fx, 2,5 à 3,4 ¡x 6,8 à 7,4 fi, 2,5 à 2,7 [X
N ous voyons donc que la taille des ném atocystes non déchar­
gés et déchargés oscille au tou r des mêmes valeurs. Chez C ras­
pedacusta, D e jd a r  (1934) signale que les vésicules au repos 
sont plus g randes que celles évaginées. W ill et S c h u l z e  ont 
fait des observations identiques chez diverses form es d ’hydres. 
T outefo is, W eill  (1934) résum ant ses p ropres observations et 
celles des au teurs précédents, conclut q u ’« il n ’y  a aucune re la ­
tion définie ni constan te  en tre  la décharge du ném atocyste et 
les varia tions de son volume ».
O n  observe aucune différence appréciable en tre  les ném ato­
cystes des d ifféren tes espèces de Lim nocnida.
a) N ém a to cystes  au repos.
La vésicule urtican te  présen te  au repos une forme cylindrique. 
L’extrém ité basale  plus arrond ie  est la plus large, la région ap i­
cale plus effilée est légèrem ent asym étrique p a r rap p o rt à l’en­
semble de la capsule. C ’est au niveau de l’extrém ité apicale que 
se trouve l'opercule. En coupes transversales, les ném atocystes 
de Lim nocnida  p résen ten t un contour circulaire.
La paroi de la vésicule, réfringen te  et lisse (fig . 81) semble 
constituée de trois couches distinctes d on t la m édiane p a ra ît la 
plus développée, l’ex terne et l’in terne é tan t plus difficilem ent
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discernables. L’opercule ne se d istingue de la paroi capsulaire 
que p ar sa m oindre épaisseur et sa réfringence plus grande.
Le tube ném atocytaire est constitué du corps axial et du tube 




N ém atocystes de Limnocnida tanganyicae  (eurytèles m icrobasiques hétéro- 
triches). — a, A : forme m éduse; b, B : forme p o ly p e ; a et b : capsules 
au  repos ; A  et B : capsules dévaginées.
directem ent p ar celle de la vésicule. Elle est cependant plus min­
ce et hom ogène ; il est im possible de déterm iner laquelle des 
couches capsulaires se prolonge par la paroi du tube ném ato­
cytaire.
Le corps axial légèrem ent oblique est cylindrique, épais et 
dans certains cas re je té  latéralem ent. Il occupe environ les trois
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quarts  de la hau teu r de la capsule. La partie  apicale du corps 
axial d ’aspect conique, forme un sty let pointu qui a tte in t le ni­
veau de l’opercule. La région m édiane, concave, se term ine par 
une partie  plus d ilatée don t est issu le tube term inal. Celui-ci 
est enroulé dans la capsule en circonvolutions longitudinales 
assez lâches, généralem ent au nom bre de q ua tre  ou de cinq et 
qui p rennen t parfo is l’aspect d 'u n  8. La paroi du corps axial se 
continue directem ent p a r  celle du tube term inal don t on ne peut 
la différencier.
Le contenu capsulaire, réfringen t et hom ogène, rem plit toute 
la capsule urticante, B o i s s e a u  (1952) en a dém ontré la 
na tu re  protéique. P h i l l i p s  (1956) é tud ian t les ném atocys- 
des de M etrid ium  conclut à la présence de m ucoprotéine et 
d ’hydroxy-indo ls dans la substance injectée à la proie lors de la 
décharge ném atocytaire.
b) N ém a to cystes  dévaginés.
Les ném atocystes dévaginés ont été étudiés au microscope 
optique et au m icroscope électronique. C ette  dern ière  m éthode 
s 'e s t révélée extrêm em ent fructueuse pour l’étude des capsules 
urtican tes notam m ent chez l’hyd re  d 'eau  douce ( I s s i d o r i d e s , 
M a r i e l t a , B e a n s , S e d a n  et E v a n s , 1952 ; R o b s o n , 1953; 
S e m a l , 1954) et chez C orynactis  ( R o b s o n , 1953).
D es p répara tions observables au m icroscope électronique ont 
été ob tenues en déposan t des tentacules de la m éduse de L im ­
nocnida  particulièrem ent riches en ném atocystes dévaginés sur 
une grille porte-ob jet (m odèle s tan d ard  à 200 trous) recouverte 
d ’un film de colodion. C ette  grille est ensuite partiellem ent sé- 
chée à la chaleur d ’une am poule et observée au microscope.
C ertaines p répara tions on t été om brées au paladium , d ’au tres 
on t été observées sous forme de réplique au carbone (m éthode 
de B r a d l e y , 1954, m odifiée).
La taille et la form e des vésicules u rtican tes sont identiques 
à celles des vésicules au repos. La paroi de la capsule, vidée 
de son contenu, est tou jours constituée de trois couches, l’in té­
rieure pouvant être plus ou moins contractée et frippée suivant 
les o rganites exam inés.
Le pôle apical de la capsule ourlé d ’un étro it rebord  se pro­
longe p a r la ham pe dévaginée. A ttaché  p ar sa base au rebord 
de la capsule, on distingue l’opercule (fig . 81).
La ham pe de ces ném atocystes est dilatée à son sommet ; elle 
est d ’une taille légèrem ent inférieure (6 /x) à celle de la vésicule
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au repos. O n  peut d istinguer deux parties dans la ham pe des 
ném atocystes de Lim nocnida : un segm ent basilaire cylindrique 
p résen tan t trois spires transversa les d ’épines orientées vers la 
capsule et tou tes d ’égale g ran d eu r et une partie  apicale renflée, 
arm ée de trois hélices longitudinales d ’épines de tailles inégales, 
les plus développées se localisent dans la portion basale de la 
d ila ta tion  (fig. 81 et 82). Les deux parties de la ham pe sont
Fig. 82
Photographie  électronique de ném atocystes de Limnocnida tanganyicae  
(form e m éduse). 6.500 x. O n  rem arque la disposition en spirales dextres
des épines.
approxim ativem ent de longueur égale. Les épines de la région 
dilatée dim inuent de taille et d 'épaisseur de la base au 
sommet, elles sont au nom bre de qua tre  ou cinq p ar spire et in ­
sérées obliquem ent vers le som m et (fig. 81 et 82). Les épines 
les plus basilaires son t cependan t dans certains cas perpend icu­
laires à la paroi de la ham pe. Les épines couvrant la portion 
d ilatée de la ham pe sont lancéolées et légèrem ent décurrentes.
Le tube term inal est court ; dans les exem plaires les mieux 
conservés, il a tte in t 60 /x. Isodiam étrique, il est couvert d ’épines 
(fig . 81, 82 et 83 ), im plantées en spires hélicoïdales dextres.
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Les im ages électroniques d ’eurytèles de Lim nocnida  m on­
tren t que ces séries hélicoïdales d ’épines sont au nom bre de 
trois. O n  retrouve le même nom bre de spires au niveau des fila-
Fig. 83
Photographie  électronique de réplique de filam ents ném atocytaires de 
Lim nocnida  (form e m éduse). M éthode de B radley modifiée. 10.000 x. — 
O n rem arque la forme et la disposition des épines et la présence de 
granulations tout au  long des filaments.
m ents d ’eury tèles de Pelagia  (fig. 8 4 ). C es ném atocystes é tan t 
d ’une taille beaucoup plus élevée que ceux de Lim nocnida, l ’ob­
servation  électronique en est plus aisée.
R appelons que W eil l  (1934) avait émis l’hypothèse que les 
spires hélicoïdales seraien t toujours au nom bre de trois. H ypo­
thèse confirm ée par les travaux  de S e m a l  (1954) sur les H olo- 
triches de l 'h y d re  d ’eau douce.
Les épines couvrant le tube term inal appara issen t au m icros­
cope électronique sous l'aspect d ’aiguillons de ronce (fig . 83 
et 84).
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Fig. 84
P hotographie  électronique d 'un fragm ent de filament de ném atocyste de 
Pelagia noctiluca. (E ury tè le  m icrobasique hé té ro trich e).
O m brées au Paladium . (5.000 x ).
D es photos électroniques de réplique de filam ent m ontrent que 
la surface de ce dern ier n ’est pas lisse mais régulièrem ent g ran u ­
leuse (fig. 83 ). C es g ranulations correspondent peu t-ê tre  aux 
bandele ttes qui ex isten t d ’après W i l l  (1914) et W e i l l  (1934) 
tout au long des filam ents ném atocytaires.
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Les ném atocystes de Lim nocnida  sont donc du même type que 
ceux de Craspedacusta  et de G onionem us  ; certaines particu larités 
m orphologiques les différencient cependant, notam m ent :
1 ) l’orien tation  et le nom bre des épines de la portion dilatée de 
la ham pe, les épines é tan t orientées obliquem ent vers le som­
met et peu nom breuses chez Lim nocnida, beaucoup plus abon­
dan tes et perpendiculaires à la paroi chez C raspedacusta  et 
G onionem us ;
2) la région basilaire cylindrique de la ham pe, g labre chez 
C raspedacusta  est pourvue d ’épines chez Lim nocnida  et G o­
nionem us ;
3) de plus, la taille des capsules de Lim nocnida  est moins élevée 
que celle des élém ents analogues de C raspedacusta  ( 16 à 19 /¿, 
D e j d a r , 1934) et de G onionem us  (9 à 17 /x, J o s e p h , 1925).
c) C nidocyte .
D e taille et de forme variables les cnidocytes en touren t les 
cnidocystes d ’une mince pellicule de plasm a, leur noyau g ran u ­
leux, basophile est repoussé vers la base de la cellule qui se 
continue p ar le cnidopode (fig. 71 et 72).
Le cnidocyte présen te  une expansion apicale, le cnidocil. 
Celui-ci est constitué d ’une mince soie, allongée et réfringen te  
(fig . 81 ). Issu du cytoplasm e cnidocytaire, le cnidocil est im­
p lan té  dan s la région supérieure latérale de la cellule à l’in té­
rieur d ’une chem inée tubulaire  qui perce le cytoplasm e périphé­
rique des boutons urtican ts de la m éduse et du polype ainsi que 
le périderm e recouvrant ce dernier.
La partie  inférieure du ném atocyste se différencie en un pé­
doncule, le cnidopode, qui s ’étend  depuis le corps cellulaire jus­
q u ’à la base de l’épithélium , con tenant le ném atocyte. C ette  for­
mation de taille variable suivant le niveau occupé p ar la vésicule 
est beaucoup plus développée dans les ném atocytes du polype 
de Lim nocnida  que d ans ceux de la m éduse où ils sont presque 
inexistants. C es expansions basilaires sont de natu re  fibrillaire 
(fig. 71 et 72). R appelons que leur fonction est inconnue. W eill  
(1934) a résum é les d ifféren tes hypothèses émises à leur sujet. 
H adji  (1909) a a ttiré  l 'a tten tion  sur la na tu re  élastique du cnido­
pode. E n  effet, quel que soit le degré d ’extension ou de con­
traction  du tissu env ironnan t la base  du cnidopode ne se détache 
pas et le ném atocyte reste en contact avec la périphérie. La fi­
gure 72 illustre un tel fait chez le polype de Lim nocnida. O n  
observe en effet des boutons urtican ts évaginés et au repos.
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D ans les deux cas les cnidopodes resten t en contact avec la 
m ésoglée et le cnidocil fait saillie à l’extérieur. D es tests à 
l’orcéine et à la fuchsine-résorcine donnent des résu lta ts positifs 
tan t au niveau du cnidopode que de la m em brane de la vésicule 
ném atocystaire et sem blent donc indiquer que ces form ations 
contiendraient de l’élastine.
O n  pourrait im aginer que le cnidopode intervient par son 
élasticité dans l’extension et la ré trac tation  des boutons urticants 
du polype. Chez les m éduses de Lim nocnida  où les papilles u rti­
can tes toujours saillantes sont supportées p ar des tentacules 
contractiles ces élém ents font défau t. D e toute façon, c ’est par 
l’in term édiaire du cnidopode que le ném atocyte en tre  en connec­
tion avec les cellules avoisinantes ; rappelons ici que nous avons 
pu observer chez le polype des fibres nerveuses se croisant avec 
des expansions cnidopodiales sans que nous ayons toutefois pu 
découvrir de connections en tre  ces term inaisons cellulaires.
d) N a tu re  de la capsule ném atocytaire.
La n a tu re  de la capsule ném atocytaire a fait l’objet de nom ­
breux travaux . S ignalons notam m ent S c h n e i d e r  (1902) qui ob­
serve que la paroi ex terne des capsules de Physophora  se colore 
p ar la m éthode de « W e ig e rt » et p ar l’orcéine et en déduit la 
n a tu re  élastique de la capsule.
Les capsules ném atocytaires de Lim nocnida  se colorent égale­
m ent par ces m éthodes. E lles se tein ten t en pourpre violet par 
la coloration de G abe et réag issen t positivem ent à la technique 
de H otchkiss M ac M anus.
D e nom breuses expériences de digestion enzym atique ne sem­
blent toutefois pas confirm er la na tu re  élastique des parois ném a­
tocytaires. O n  sait en effet que l’élastine est d igérée p ar la 
pepsine et la trypsine. O r, dès 1909, G l a s e  et S p a r r o w  obser­
vent que la digestion peptid ique ne d issout pas les capsules né­
m atocytaires de cnidaires, E w a l d  (1915) a pu m ontrer que la 
paroi capsulaire des sténotèles d ’hydre résiste à la digestion 
trypsique. C es données sont confirm ées par les résu lta ts de 
Y u n a g i t a  et W a d a  (1954). W eill  (1934) observe que si la 
pepsine d igère les sty lets le filam ent term inal et la ham pe des 
ném atocystes d 'h y d re  et de Tealia, elle n 'a ltè re  toutefois pas la 
paroi capsulaire. Se b asan t su r des argum ents d ’o rdre  chimique, 
B r o w n e  (1950) et Y u n a g i t a  et W a d a  (1954) suggèren t la 
na tu re  kératin ique du ném atocyste.
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H AMON (1956) dém ontre la présence de m ucoprotéines au 
niveau des vésicules ném atocytaires.
M e n t i o n n o n s  p o u r  t e r m i n e r  les  t r a v a u x  d e  P h i l l i p s  (1956) 
q u i  é t u d i a n t  p a r  C h r o m a to g r a p h ie  la  c o m p o s i t io n  en  a c id e s  a m i ­
n é s  d e s  c a p s u l e s  d é v a g in é e s  d e  M etrid ium  d é te r m i n e  la p r é s e n c e  
d e  18 a c id e s  a m i n é s  ( ir>) a in s i  q u e  l ’e x i s te n c e  d ’u n e  h e x o s a m in e  
e t  d ’u n  a c id e  u r o n i q u e  en  p r o p o r t i o n  é q u im o la i re ,  c e  q u i  se m b le  
i n d i q u e r  la  p r é s e n c e  d ’a c id e  c h o n d r o i t i n  s u l fu r iq u e .
Les résu lta ts  de cette analyse  ch rom atographique ne concor­
den t pas non plus avec l'hypo thèse  de la n a tu re  élastique des 
parois capsulaires puisque l’analyse de fragm ents d ’élastine de 
vertébrés révèle que cette  substance ne contient ni cystéine ni 
tryp tophane  ( N e u r a t h  et B a i l e y , 1953). R appelons égalem ent 
que la kératine est dépourvue de cystéine, ce qui semble égale­
ment infirm er l’hypothèse de B r o w n e  (1950) et Y u n a g i t a  et 
W a d a  (1954). La natu re  chim ique des capsules ném atocytaires 
nous est donc encore inconnue à  l'heure  actuelle ; l’étude de leur 
com position en acides am inés nous donne cependan t dé jà  de p ré­
cieuses précisions.
E n ce qui concerne le m écanisme de décharge, nous nous ra l­
lierons à  l’opinion de W eill  (1934) selon laquelle celle-ci s 'e f­
fectue par dévagination . D e nom breux au teurs ont depuis repris 
l’étude de cette question, la m ajorité se ran g ean t à l’hypothèse 
de l’au teu r français. N ous n ’aborderons pas ici non plus l’étude 
du développem ent ném atocytaire ; ce problèm e fort com plexe a 
fait l’objet de nom breuses études (voir notam m ent W e i l l , 1934).
P o u r ce qui est du sort des ném atocystes après la décharge, 
la p lupart des au teurs signalen t q u ’ils d isparaissen t soit p ar histo- 
lyse, soit p a r arrachem ent.
III.  B O U R G E O N N E M E N T
Les polypes de Lim nocnida  p résen ten t des phénom ènes de 
b lastogénèse intense. Q u a tre  types de bourgeons peuvent se 
form er :
1 ) des bourgeons d ’accroissem ent réalisan t de petites colonies ;
2) des bourgeons m édusaires en gendran t la phase sexuée ;
3) des bourgeons de propagation  asexuelle ou frustu le ;
(15) C ystéine, acide aspartique, acide glutam ique, serine, glycine, his­
tidine, lysine, arginine, threonine, alanine, tyrosine, proline, valine, méthio- 
nine, phenylalanine, leucine, isoleucine, tryptophane.
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4) des bourgeons résistan ts, capables de supporter des condi­
tions de milieu défavorables à l’espèce.
Les trois prem iers types de bourgeons s 'éd ifien t au niveau de 
la zone bourgeonnan te  du polype caractérisée comme nous ve­
nons de le voir p a r la s truc tu re  particulière du feuillet ectoder- 
mique et l’abondance des inclusions digestives au sein des cel­
lules absorban tes endoderm iques.
Les bourgeons résistan ts  se form ent d avan tage  par fragm en­
tation  d ’un ou de p lusieurs individus de la colonie que p ar bour­
geonnem ent proprem ent dit. Les stades initiaux du bourgeonne­
m ent d ’accroissem ent et de propagation  sont identiques à ceux 
du bourgeonnem ent m édusaire ; ils s 'en  d istinguent comme nous 
le verrons p ar la dédifférenciation  en élém ents em bryonnaires 
des cellules ectoderm iques et endoderm iques partic ipant à l’éla­
boration  de la méduse.
C es d ifféren tes form es de bourgeonnem ent sont très in tenses ; 
il est exceptionnel d ’observer des colonies de trois ou de plus 
de trois individus qui ne p résen ten t soit un bourgeon d 'accro isse­
m ent, soit une frustu le  ou un bourgeon m édusaire parfo is même 
les d ifféren ts types de bourgeons à la fois.
Les m odalités des phénom ènes de bourgeonnem ent polypo- 
d iaux sont identiques quelle que soit l ’espèce de Lim nocnida  
envisagée, aussi ne les décrirons nous que pour une seule espèce 
Lim nocnida tanganyicae  G u n t h e r .
A. Bourgeons d ’accroissement.
C haque polype de Lim nocnida  peut bourgeonner de nouveaux 
individus sous forme de hernies latérales.
Les b lastozoïdes ne se séparen t pas de leur souche et form ent 
des colonies de 2 à 7 individus dont les cavités gastriques con­
fluent (fig . 85 et 87).
O n  n ’observe en général qu ’un seul bourgeon polypodial à la 
fois. Les prem iers stades du bourgeonnem ent d ’accroissem ent se 
m anifesten t sous la form e d ’une petite  hernie de la zone bour­
geonnante  du polype, hernie constituée des deux feuillets ecto- 
derm ique et endoderm ique. D e pareils stades se d istinguent aisé­
m ent sur des individus in toto g râce à l’aspect g ranuleux de la 
hernie dû à l’abondance des inclusions digestives de l’endo­
derm e (fig . 85 et 87).
C ette  hernie b lastogénétique, enrobée dans le périderm e m a­
ternel (fig. 86) s 'allonge, p rend  la forme d ’un cylindre creux
A N N A L E S  L X XX V II  (1956-7) 429
dont l’extrém ité d istale est en form e de dôme, la région basale 
par contre s’ouvre dans la cavité gastrique du polype souche 
(fig. 86).
La figure 86 nous m ontre les détails histologiques d ’un tel 
bourgeon en voie de développem ent. L’ectoderm e et l ’endoderm e 
de la hernie p résen ten t la struc tu re  propre  à la zone bourgeon­
n an te  décrite lors de l’étude du polype. O n  peut d istinguer la
Ro.
Fig. 85
Colonie com prenant deux individus et présentant au  centre un bourgeon 







M ii.E n d .
Fig. 86
C oupe longitudinale d 'un  bourgeon d ’accroissem ent. — C.G . : cavité  gastri­
que ; Ec. : ectoderm e de la zone bourgeonnante ; Ect. : ectoderm e du polype ; 
End. : endoderm e ; I.D. : inclusion digestive ; M u.Ect. : muscle ectoderm ique ; 
M u.End. : muscle endoderm ique ; N eo. : néoblastes ; N y . : ném atocyste ;
P. : périderme.
430 SOCIÉTÉ ROYALE Z O O LO G IQ UE D E  BELGIQUE
présence d ’élém ents em bryonnaires dans l’ectoderm e et dans 
l’endoderm e blastogénétique, le passage  d ’inclusions digestives 
de l’endoderm e vers l’ectoderm e au travers de la m ésoglée ainsi 
que le périderm e enveloppant le bourgeon.
N ous voyons égalem ent que la croissance du bourgeon est 
l’ap an ag e  presque exclusif des cellules ectoderm iques et endo­
derm iques de la zone bourgeonnante . Les cellules interstitielles 
relativem ent peu nom breuses ne partic ipen t que partiellem ent à 
l’édification du bourgeon ; elles in terv iendront u ltérieurem ent 
dans la form ation des élém ents g landulaires. Les cellules ecto­
derm iques et endoderm iques ne subissent donc pas de déd iffé­
renciation en élém ents em bryonnaires tel q u ’il en ap p ara ît au 
niveau des régions b lastogénétiques d ’au tres hydro ides comme 
Sertularia  ( S e e l i g e r , 1894) et C ladonem a  ( B r i e n , 1942).
Fig. 87
Colonie de Limnocnida tanganyicae  composée de trois individus.
Po. : polype.
Il fau t toutefois no ter que ces élém ents appartiennen t initiale­
m ent à une zone spécialisée du polype et p résen ten t déjà d iffé­
ren ts caractères d ’élém ents em bryonnaires (basophilie, densité 
du cy toplasm e).
Les jeunes bourgeons croissent perpendiculairem ent à la paroi 
du polype (fig. 85 et 86). Lorsque le b lastozoïde a tte in t sa taille 
m axim ale proche de celle du polype générateur, la bouche se 
perce au niveau de la région distale, fu ture région hypostom iale 
où les ném atoblastes s ’o rgan isen t en boutons urticants.
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Les cellules g landulaires hypostom iales se différencient ensuite 
à p a rtir d ’élém ents em bryonnaires ectoderm iques et form ent un 
anneau  sous-jacen t à la cavité buccale.
Le nouveau polype ainsi constitué ne se détache pas du polype 
souche, il p résen te  les d ifférenciations caractéristiques en une 
zone hypostom iale apicale, une zone interm édiaire à ectoderm e 
mince et endoderm e dépourvu d ’inclusions et une zone bourgeon­
nan te  caractérisée par l’épaisseur, la basophilie de l’ectoderm e 
et la richesse en inclusions digestives de l’endoderm e. La région 
basilaire du polype souche s ’étend proportionnellem ent à la taille 
de la colonie et constitue une sole com m une (fig. 85-87).
Les zones b lastogénétiques des divers individus de la colonie 
confluent l’une dans l’au tre  (fig . 86).
La croissance de la hernie b lastogénétique se fait donc aux 
dépens des deux feuillets constitu tifs de la zone b lastogénétique 
du polype. Le bourgeonnem ent d ’accroissem ent ap p ara ît comme 
é tan t un des aspects sinon l ’expression même de la croissance du 
polype. Celui-ci s ’édifie en effet à p a rtir d ’une larve p lanula ou 
d 'une  frustu le don t la taille est du même o rd re  de g randeur que 
le polype même. La croissance du polype est cen trifuge au niveau 
de la zone bourgeonnante.
B. Bourgeonnement médusaire.
Le bourgeonnem ent m édusaire polypodial a étudié par de nom ­
breux au teurs, notam m ent G o e t t e  (1907), B o u l e n g e r  (1911, 
1912), K u h n  (1910), B r ie n  (1942) chez divers H ydro ides. P a r 
P a y n e  (1924) chez C raspedacusta  et p ar Jo s e p h  (1925) chez 
G onionem us, L im nom éduses proches de Lim nocnida.
Le bourgeonnem ent m édusaire du polype de Lim nocnida  s ’ef­
fectue suivant les mêmes processus que ceux décrits chez la mé­
duse (prem ière partie, C hap itre  V ) ,
Les divers stades de la b lastogénèse polypodiale sont toutefois 
d ’une taille plus élevée. C ette  dissem blance est due principale­
ment à la différence de taille ex istan t en tre  les élém ents cellu­
laires du polype et de la m éduse. La jeune m éduse venan t de se 
libérer du polype m esure environ 0,60 mm. C elle issue du bour­
geonnem ent m anubrial 0,45 mm.
D e plus les jeunes m éduses se libèrent des polypes à un stade 
de développem ent plus avancé que celles provenan t du bour­
geonnem ent m édusaire. Leur m anubrium  est en effet pourvu
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d ’élém ents g landulaires (cellules sphéruleuses et spum euses o ra ­
les) dont les blastozoïdes m anubriaux sont, on se le rappelle, 
dépourvus.
Le bourgeonnem ent m édusaire s ’effectue au niveau de la zone 
bourgeonnan te  du polype. La position du bourgeon est donc 
toujours latérale. T outefois, dans certains cas, la partie  an té ­
rieure du polype peut se réduire  et le bourgeon accupe ainsi 
secondairem ent une position term inale.
T o u t comme dans le bourgeonnem ent d ’accroissem ent, les deux 
feuillets ectoderm ique et endoderm ique, partic ipent à la form ation 
du bourgeon m édusaire.
C eux-ci appara issen t généralem ent sur des colonies de trois à 
q ua tre  polypes.
Les figures 88 et 99 rep résen ten t les diverses phases de déve­
loppem ent du bourgeon m édusaire.
La figure 88 nous m ontre une colonie com posée de quatre  
individus. Le plus pu issan t d ’en tre  eux présen te  un léger épais­
sissem ent la téral ind iquant la naissance d ’un bourgeon.
Me .P O  . .
Fig. 88
Colonie de quatre polypes dont le plus puissant au centre, présente une 
hernie, prem ière indication du bourgeon médusaire. — Me. : bourgeon 
m édusaire ; Po. : polype.
Le bourgeon m édusaire p ara ît identique au début de sa form a­
tion au bourgeon d ’accroissem ent ou de propagation . Il prend 
origine sous la forme d ’une boursouflure  de la paroi qui se tra n s­
forme en une hernie diderm ique revêtue du périderm e du polype.
L ’exam en histologique de cette  hernie nous révèle cependant 
l’existence de d ifférences profondes entre les stades initiaux du
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bourgeonnem ent m édusaire et ceux des deux au tres types de 
bourgeons.
En effet, les cellules in tervenant dans l’édification du bo u r­
geon m édusaire subissent des m odifications struc tu ra les im por­
tan tes les ram enant à l’é ta t de cellules em bryonnaires. D e tels 
processus ont déjà été signalés dans le bourgeonnem ent de S ertu ­
laria ( S e e l i g e r , 1894), C ladonem a  ( B r i e n , 1942) et dans le 
bourgeonnem ent m anubrial de la m éduse de Lim nocnida  ( B o u i l ­
l o n , 1954).
a) L 'ectoderm e blastogénétique.
Les cellules ectoderm iques de la zone bourgeonnan te  in ter­
venan t dans la form ation du bourgeon se déd ifférencien t en 
cellules ectoblastiques (fig . 89 et 9 0 ). Le cytoplasm e de ces cel­
lules devient plus hom ogène et plus basophile. Leur noyau se 





C oupe longitudinale d ’une telle hernie blastogénétique. O n  rem arque la 
dédifférenciation des cellules ectoderm iques et endoderm iques en éléments 
em bryonnaires. — C.G . : cavité  gastrique ; Ec. : ectoderm e de la zone 
bourgeonnante ; Ecb. : cellules dédifférenciées ectoblastiques ; Enb. : endo­
blastes ; End. : endoderm e ; I.D. : inclusions digestives ; M . : mésoglée.
ectoblastiques, d ’assez nom breuses cellules in terstitielles et quel­
ques ném atoblastes ; ces dern iers élém ents sont peu abondan ts 
et s ’élim inent petit à petit de la région b lastogénétique (fig. 89 
et 9 0 ). La région ectoblastique est bourrée d ’inclusions digesti­
ves orig inaires du feuillet nourricier ; on observe les diverses 
phases de m igration de ces organ ites du feuillet in terne vers 
l’ectoderm e au travers de la mésoglée. Inversém ent, on distingue 
des cellules in terstitielles m igrant vers l’endoderm e.
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b) L 'endoderm e blastogénétique.
Les cellules endoderm iques in tervenan t dans l’édification du 
bourgeon m édusaire subissent égalem ent des m odifications les 
transfo rm an t en cellules em bryonnaires endoblastiques.
Le cytoplasm e de ces cellules s 'épure  petit à petit des inclu­
sions digestives et devient plus dense et plus basophile. Leur 
noyau se colore plus intensém ent. Les figures 89 et 90 illustrent
Fig. 90
Stade plus avancé, la dédifférenciation est plus m arquée, les futures cellules 
endoblastiques se sont épurées de leurs inclusions et deviennent plus 
basophiles. — C.G. : cavité  gastrique ; Ec. : ectoderm e de la zone bourgeon­
nante ; Ecb. : cellules dédifférenciées; ectoblastiques ; Enb. : endoblastes ;
End. : endoderm e ; f.D. : inclusions digestives ; M. : m ésoglée ;
N y. : ném atocystes.
de telles transform ations et nous m ontren t que tout comme pour 
le bourgeonnem ent m anubrial, les seules cellules ectoderm iques 
et endoderm iques de la zone apicale de l’hernie subissent des 
m odifications les ram enan t à l 'é ta t em bryonnaire ; les parois la té­




L 'ectoderm e apical de la hernie b lastogénétique devient pluri- 
stratifié , donne naissance au nodule m édusaire qui se creuse 
d ’une cavité, la cavité sous-om brellaire (fig. 91 et 92 ).
La figure 92 nous m ontre les détails histologiques d ’un tel 
s tad e  ; nous voyons que horm is la taille, il est identique au stade 
analogue d ’un bourgeon m anubrial.
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Me.
/ - - - Po.
Fig. 91
Colonie de trois polypes, présentant un bourgeon m édusaire aux premiers 
stades de son développem ent. Le nodule m édusaire est constitué et se creuse 
d ’une cavité, la future cavité  sous-om brellaire. — M. : méduse ; Po. : polype.
Fig. 92
C oupe longitudinale au  travers de la région bourgeonnante de la colonie 
de la colonie figuré ci-dessus. — C.G . : cavité  gastrique ; Ec. : ectoderm e ; 
E c.M .T . : ectoblastes du massif ten taculaire ; E .C .R . : ébauche des canaux 
radiaires ; End. : endoderm e ; Gb. : nodule m édusaire ; I.D. : inclusions
digestives ; M. : mésoglée ; Neo. : néoblastes ; V .E . : vacuoles excrétrices.
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La cavité sous-om brellaire ainsi form ée coiffe la cavité g astri­
que ; comme nous l'avons vu au cours de l'é tude  du bourgeon­
nem ent m anubrial, une troisièm e cavité vient bientôt se super­
poser à la cavité sous-om brellaire : c’est la cavité ten tacu laire 
(fig. 93 et 94) dans laquelle ap p ara ît l’ébauche des tentacules
M e .
Fig. 93
Colonie de trois polypes de Limnocnida tanganyicae. Bourgeonnem ent mé­
dusaire à un stade plus avancé, on distingue déjà au  centre du bourgeon 
la cavité sous-om brellaire coiffant l'ébauche du manubrium. E lle est su r­
m ontée de la cavité  ten taculaire où se forment les tentacules. ■— Me. : bourgeon 
m édusaire ; Po. : polype.
- P o .
Fig. 94
Stade légèrem ent plus âgé, outre le bourgeon m édusaire la colonie présente 
un bourgeon d 'accroissem ent. — Me. : Bourgeon m édusaire ; Po. : polype ;
B. : bourgeons.
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et don t le p lafond  se différencie en un épithélium  mince et lâche, 
la tunique (fig . 9 4 ). Le bourgeon m édusaire est toujours revêtu 
p a r le mince périderm e de la colonie. Lorsque la tunique et le 
périderm e se déchirent, les tentacules peuvent s ’é taler et g randir. 
D ’au tre  part, la cavité sous-om brellaire com m unique avec l'ex té ­




M éduse de Lim nocnida tanganyicae  achevan t sa form ation. Le pédoncule 
la rattachem ent au  polype se rétrécit. — Les canaux radiaires et le canal 
circulaire sont formés ainsi que le m anubrium . — Les tentacules sont 
toujours recouverts par la tunique et par le mince périderme entourant 
la colonie. — Me. : bourgeons m édusaires ; P. : périderm e ; Po. : polype.
Le pédoncule ra tta ch an t le bourgeon au polype se pince de 
plus en plus pour finir p ar se rom pre (fig . 95 à 9 7 ). La 
m éduse est ainsi libérée du polype don t elle ne se détache tou te­
fois pas de suite. P en d an t un certain  tem ps, au cours duquel elle 
achève son développem ent, la m éduse reste  en effet a ttachée  à 
la colonie p a r un m anchon de périderm e (fig. 97 et 99 ),
D e légères particu larités histologiques d ifférencient à ce stade  
les bourgeons polypodiaux et m édusaires notam m ent au niveau 
de l’ectoderm e latéral de la hernie b lastogénétique qui est plus
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P o . . . P .
Fig. 96
Le pédoncule ra ttachan t la méduse au  polype se rétrécit fortem ent, p ré­
p a ran t sa libération. Les polypes et le bourgeon m édusaire sont encore 
entourés du périderme. — Me. : bourgeon m édusaire ; P. : périderm e ;
Po. : polype.
—  M e .
—  P .
fr.
Fig. 97
M éduse détachée de la colonie mais restant attachée à ce dernier par le 
périderme. La colonie fortem ent réduite s'est transform ée en frustule. — 
Fr. : frustule ; Me. : bourgeon m édusaire ; P. : périderm e ; Po. : polype.
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Fig. 98
C oupe longitudinale de la jeune méduse représentée par la figure 97. 
R em arquer la structure particulière de l'endoderm e du plafond de la cavité 
gastrique, la présence des éléments g landulaires sphéruleux et spum eux 
dans la région orale du m anubrium  ainsi que le périderme entourant encore 
la jeune méduse. — Ba. : cellules basophiles basales du m anubrium  du 
bourgeon ; C .R. : canal radiaire ; C .M . : canal m arginal ; C .S .O . : cavité 
sous-om brellaire ; C .T . : cavité  ten tacu laire ; E c.A n. : ectoblaste de l ’anneau 
urticant ; E c.E x . : futur ectoderm e de l ’exombrelle ; End.B. : endoderm e 
m anubrial ; E nd .P .H . ; endoderm e du polype en histolyse ; G l.Sp. : cellule 
g landulaire spum euse ; G l.Sph. : cellule g landulaire sphéruleuse ; I.D. : in­
clusions digestives ; L. : lame catham nale ; M a. : m anubrium  ; M .S.O . :
muscles sous-om brellaires ; M .V . : muscles velaires ; N y . : ném atocyste ; 
N y .H . : ném atocyste en histolyse ; P. ; périderm e ; T . : tentacule ; T u . : 
tunique ; V . : velum.
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épais, po lystra tifié  et plus riche en ném atocystes chez les bour­
geons originaires du polype. C ette  région du polype donnera 
naissance p ar m orphalaxis à l’ectoderm e exom brellaire (fig. 98 ). 
D es coupes histologiques effectuées dans de tels bourgeons nous 
m ontren t que l ’épithélium  du p lafond de la cavité stom acale est 
constitué de cellules non différenciées du pédoncule. Ces cellules 
vont s ’h isto lyser et ê tre  rem placées petit à petit par des endo­
b lastes originaires des canaux rad iaires et de la lam e catham nale. 
Les bourgeons m anubriaux présen ten t, nous l’avons vu, des 
phénom ènes identiques (fig. 98 ).
L’anneau urtican t se constitue ici égalem ent à un stade  tard if 
du développem ent m édusaire. C e sont les ném atocystes de la 
région la térale  de la hernie b lastogénétique et de la zone bour­
geonnante  qui fourn issen t le prem ier stock de capsules urticantes 




M éduse presque totalem ent libérée, mais adhéran t encore à la colonie par 
une mince bride de périderm e. La colonie d 'abord  réduite s ’est accrue 
à nouveau et est constituée de trois individus adultes et d 'un  bourgeon 
d 'accroissem ent. — B. : bourgeon d 'accroissem ent ; Med. : méduse ; P. : pé­
riderm e ; Po. : polype.
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P a r  des contractions ry thm ées de l'om brelle, la m éduse se 
détache définitivem ent, à la fois de son enveloppe périderm ique 
et de l’ensem ble de la colonie, e t se met à n ag er en pleine eau. 
Les m éduses ainsi libérées, de taille variable, m esurent environ 
0,60 mm de hau teu r et 0,50 mm de diam ètre. E lles possèdent le 
même aspect que celles issues du bourgeonnem ent m anubrial dont 
elles d iffèren t toutefois p a r la taille et la possession d ’élém ents 
g landulaires m anubriaux (fig. 98 ). Les jeunes m éduses se libè­
ren t donc du polype à un stade  plus avancé de leur développe­
m ent que celles orig inaires du m anubrium .
P a y n e  (1924) a  p u  o b s e r v e r  la  f o r m a t io n  d e  b o u r g e o n s  m é d u ­
s a i r e s  c h e z  C raspedacusta  ; la  d u r é e  d u  d é v e lo p p e m e n t  e s t  t r è s  
v a r i a b le ,  d e  4 à  13 jo u r s .
La colonie de polypes est épuisée p ar le bourgeonnem ent mé­
dusaire, aussi est-elle fortem ent réduite  après la libération de 
la méduse.
T outefo is, elle est capable soit de s ’accroître à nouveau et de 
donner naissance à une nouvelle colonie soit de se transfo rm er 
en une ou p lusieurs frustu les (fig. 97 et 99 ).
C erta ines colonies ém ettent à la fois des frustu les e t des bour­
geons m édusaires (fig . 108 et 109), d ’au tres des bourgeons d ’ac­
croissem ent et des bourgeons m édusaires, d 'au tre s  encore mais 
plus rarem ent p résen ten t deux bourgeons m édusaires (fig . 100).
t . .  Po
.Me.
Fig. 100
Colonie de Lim nocnida  composée de six individus et présen tan t deux 
bourgeons médusaires.
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C. B ourgeonnem ent de propagation ou frustu la tum .
Le phénom ène de frustu lation  est connu depuis longtem ps 
chez les H ydro ides : Obelia, Cam panularia, C orym orpha, C ras­
pedacusta, G onionem us, etc.
Il a  n o t a m m e n t  é té  é tu d ié  p a r  A l l m a n  (1881), S c h a u d i n  
(1 8 9 4 ) ;  B illa r d  (1904), P a y n e  (1924), J o s e p h  (1925), M o ­
se r  (1930), P e r s c h  (1933), D e jd a r  (1934) e t  K u h l  (1947 a  
e t  b, 1949).
La f r u s tu l a t i o n  s ’e f f e c tu e  c h e z  Lim nocnida  s u i v a n t  d e s  p r o ­
c e s s u s  id e n t iq u e s  à  c e u x  d é c r i t s  p o u r  C raspedacusta  p a r  P e r s c h  
(1933), D e jd a r  (1934) e t  s u r t o u t  p a r  K u h l  (1947-1949).
a) Form ation.
Les prem iers stades du bourgeonnem ent de propagation  sont 
identiques à ceux du bourgeonnem ent d ’accroissem ent. La fru s­
tule ap p ara ît en effet comme une légère boursouflure  som bre au 
niveau de la zone bourgeonnan te  du polype. C ette  proém inence 
s’accroît et forme une hernie latérale. La croissance de cette 
hernie b lastogénétique n ’est pas sym étrique, le bourgeon n 'est 
pas orienté perpendiculairem ent à  la paroi du polype comme 
c’est le cas des bourgeons d ’accroissem ent, mais dirigé vers la 
région apicale de celui-ci (fig. 101 à 104). A u point de vue histo- 
logique, le développem ent de la frustu le est identique à  celui 
d ’un bourgeon d 'accroissem ent.
une hernie assym étrique caractéristique des prem iers stades de la frustulation. 
Fr. : frustule ; P. : périderm e ; Po. : polype.
P .
P o F r .
Fig. 101
Colonie de deux polypes de Lim nocnida tanganyicae, celui de droite présente
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L’ectoderm e et l’endoderm e conservent la struc tu re  carac téris­
tique de la zone bourgeonnan te  (fig . 102). O n  distingue l’accu­
m ulation des élém ents de réserve endoderm ique, leur m igration 
vers l’ectoderm e, le passage  de néoblastes vers l’endoderm e et 
le périderm e périphérique commun (fig. 102). La cavité gastrique 
est p ar contre fortem ent réduite  dans les prem iers stades du 
bourgeonnem ent de propagation .
Ec.
- - N e o .
L D.
Fig. 102
C oupe longitudinale au travers de la portion blastogénétique de la colonie 
figurée ci-dessus. — C.G. : cavité  gastrique ; Ec. : ectoderm e de la zone 
bourgeonnante ; Ect. : ectoderm e ; End. : endoderm e ; I.D. : inclusions di­
gestives ; N eo. : néoblastes ; N y . : ném atocystes ; P. : périderme.
La frustu le en voie de différenciation s ’allonge, acquiert une 
forme cylindrique, le périderm e qui l’en toure se déchire et la 
portion an térieure  du bourgeon se dégage, libre (fig . 103).
H isto logiquem ent sem blables, les prem iers stades de la fru stu ­
lation se d istinguen t m orphologiquem ent de ceux du bourgeon­
nem ent d ’accroissem ent p a r leur orien tation  et p ar le fait q u ’ils 
sont dégagés de l’enveloppe périderm ique commune.
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La région an térieure  libre de la frustu le s ’écarte du polype 
souche tandis que l’extrém ité postérieure qui la relie au polype 
se pédonculise tout en restan t constituée des deux feuillets ty ­
piques (fig. 104).
C e  p é d o n c u le  s ’a l lo n g e ,  s ’a m in c i t  d e  p lu s  en  p lu s  a u  fu r  et 
à  m e s u r e  d e  la  c r o i s s a n c e  d u  b o u r g e o n  e t  f in i t  p a r  se  ro m p re ,  
l i b é r a n t  la  f r u s tu le .  C e l l e -c i  e s t  c o m p l è t e m e n t  d é b a r r a s s é e  d e
Po..
Fig. 103
Stade plus avancé du bourgeonnem ent de frustulation. La jeune frustule 
cro ît obliquem ent vers le hau t et déchire le périderm e enveloppant la colonie. 
Fr. : frustule ; P. : polype.
F r .. . .
— P .
Fig. 104
Le pédoncule ra ttach an t la frustule à  la colonie se rétrécit, le bourgeon 
est à ce stade prêt à se détacher et complètement dégagé du périderme 
de la colonie souche. — Fr. : frustule ; P. : périderme i Po. : polype.
ANNALES LXXXVII (1956-7) 445
l'enveloppe périderm ique com m une (fig . 106). L’ex trém ité cor­
respondan t au pédoncule s ’a rrond it tand is que les tissus du po­
lype souche se cicatrisent.
La frustu le a ainsi acquis son aspect définitif, elle possède la 
form e d ’une planula arrond ie  aux deux extrém ités. La région 
an térieu re  plus évasée forme une calotte.
-v* 'S km
Fig. 105
Figure illustrant le rythm e des m ouvem ents d ’une frustule. A  la grande 
poussée vers l ’av an t du bourgeon (peu ponctué) succède un léger re tra it 
(fortem ent ponctué). Les flèches m ontrent les directions successives des 
m ouvem ents (em pruntés à Kuhl, 1947).
b) H istologie.
La frustu le est constituée des deux feuillets caractéristiques 
de la zone bourgeonnante  du polype (fig. 106).
L’ectoderm e est formé de cellules épithélio-m usculaires assez 
claires, les fibres m usculaires y  sont lisses, longitudinales.
In tercalés à leur base, on distingue des néoblastes et de nom ­
breux ném atoblastes.
L’endoderm e m onostratifié, est constitué de cellules épithélio- 
m usculaires absorban tes, la m usculature de ce feuillet est cir­
culaire.
C es cellules sont bourrées d ’inclusions digestives et l’on dis­
tingue de-ci de-là, éparses en tre  elles, quelques cellules g landu­
laires sphéruleuses et spum euses colonnaires.
La cavité gastrique est comprimée et presque virtuelle.
L ’extrém ité postérieure  plus étro ite  que l’antérieure, est géné­
ralem ent plus riche en ném atoblastes. La frustu le  m esure environ 
0,40 mm de lo n g u eu r; 0,10 mm de largeur.
c) M uscula tures et m ouvem ents.
P e r s c h  (1933) é tud ian t les frustu les de Craspedacusta, a 
signalé l’existence de traînées cytoplasm iques longitudinales p a ­
rallèles dans l’endoderm e. K u h l  (1947) les in terp rè te  en tan t
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que muscles longitudinaux. N ous n ’avons pu observer une telle 
m usculature dans les frustu les de Lim nocnida. D 'ap rès  K u h l  
(1947) la durée to tale du processus de frustu lation varie de 6 à 
12 heures et le bourgeon présen te  de 50 à 60 contractions pen­
d an t l'ensem ble du phénom ène, ce ry thm e ne v arian t d ’ailleurs 
pas d ’une façon sensible après sa libération.
Fig. 106
C oupe longitudinale d 'une frustule libre. — P.A. : pôle antérieur ; P .P . :
pôle postérieur ; Ect. : ectoderm e ; End. : endoderm e ; F.C .G . : future cavité
gastrique ; G l.Sph. : cellules glandulaires sphéruleuses ; G l.Sp. : cellules 
glandulaires spum euses ; G l.Sp.H . : cellules spum euses en hystolise ; I.D. :
inclusions digestives ; Neo. : néoblastes ; N y. : ném atocystes.
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N ous voyons donc que les processus de frustu lation  sont ra ­
pides p ar rappo rt aux au tres form es de bourgeonnem ent (la 
durée du bourgeonnem ent m édusaire est de 4 à 13 jo u rs). Il se 
pourra it que la réduction de l ’espace gastrique de la frustu le  soit 
liée à la rap id ité  du phénom ène, les tissus é tan t comprimés, re te ­
nus p ar le périderm e qui finit p a r se déchirer.
P lusieurs auteurs, P o t t s  (1885), P a y n e  (1924), P e r s c h
(1933), D e jd a r  (1934), K u h l  (1947) ont m ontré que les frus­
tules de C raspedacusta  son t capables de m ouvem ents. Il est v ra i­
sem blable q u ’é tan t donné la sim ilitude des processus de form a­
tion et leur struc tu re  histologique identiques, les frustu les de 
Lim nocnida  sont égalem ent capables de glissem ent su r leur 
support.
K u h l  (1947) a  fait une étude très poussée du mouvem ent 
frustu laire  chez C raspedacusta. D 'ap rès  cet auteur, le m ouve­
m ent de la frustu le doit être com pris comme une reptation , dont 
l ’impulsion se localise dans la moitié an térieu re  du bourgeon et 
résulte  de l’activité des cellules épithélio-m usculaires des deux 
feuillets.
Si l’on exam ine une frustule de C raspedacusta  im m édiatem ent 
après une période de repos, la prem ière phase du m ouvem ent 
consiste en l’élévation de la région an térieu re  im m édiatem ent 
suivie d ’une extension de cette même région due à la contraction 
des muscles annulaires. La p artie  an térieu re  fortem ent allongée 
s 'abaisse  ensuite et se colle au support à  l’aide de sécrétion m u­
queuse. P en d an t ce tem ps, une onde de contraction (due  à  la 
m usculature longitud inale) s ’étend  vers l’arrière  du bourgeon et 
presse les parties lâches de l’endoderm e vers l’avant, la partie  
postérieure  de la frustu le est ainsi lentem ent rem orquée. L’ex­
trém ité an térieu re  recule ensuite quelque peu p a r dé ten te  m uscu­
laire. La fig. 105 em pruntée à  K u h l  m ontre les m odalités d ’un 
tel m ouvem ent. La frustu le s ’étend  en m oyenne ainsi toutes 
les 7 m inutes, elle est capable de parcourir sa propre longueur 
soit environ 0,50 mm (C raspedacusta) en une heure. T ou jou rs 
d ’après K u h l  (1947), le bourgeon de propagation  peut se mou­
voir sans règle apparen te  pendan t 2 ou 3 jours, il ne m ontre pas 
de direction privilégiée. La distance to tale parcourue p a r la frus­
tu le avan t de se fixer varie de 1,56 à 6,0 cm, la m ajorité des 
individus couvrant de 4 à 6 cm. D es expériences ont m ontré 
( K u h l , 1947) q u ’une frustule mobile est capable de surm onter 
des obstacles égaux à  sa propre épaisseur.
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K u h l  (1947) a égalem ent étudié l’action de la tem pérature  
sur le m ouvem ent frustu la ire  de C raspedacusta, et a pu m ontrer 
que l’abaissem ent de la tem péra tu re  de 22° à 13°, soit de 9° p en ­
d an t 2 heures, dim inue de moitié la vitesse de la frustule. U n 
nouveau séjour de 2 heures à 22° ram ène celle-ci à sa valeur 
initiale. La fréquence du m ouvem ent est égalem ent réduite  p ar 
abaissem ent de la tem pérature.
S ignalons enfin que les frustu les de C raspedacusta  sont dé­




Colonie de Lim nocnida tanganyicae  formée de trois individus. A  la base 
de la colonie on rem arque une frustule enrobée dans le périderm e basilaire. 
A  gauche une frustule en formation.
Fr. : frustule ; P. : périderme ; Po. : polype.
d ) F ixa tion  et d ifférencia tion  de la frustule.
A près avoir erré de deux à qua tre  jours, la frustule se fixe 
par son extrém ité an térieu re  ( M o s e r ,  1930; D e j d a r ,  1939; 
K u h l ,  1947) tand is  que l’ex trém ité postérieure, généralem ent 
plus riche en élém ents urtican ts se différencie en tête. Le polype 
ainsi constitué s 'en tou re  de périderm e, grand it et bourgeonne à 
son tour. La durée de d ifférenciation  des frustu les en polypes 
varie de deux à trois jours ( K u h l ,  1947). C erta ines frustules 
peuvent donner naissance im m édiatem ent à des polypes doubles.
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Lorsque les conditions de milieu sont favorables, la form ation 
de frustu les p ara ît continue et ce type de bourgeonnem ent est 
certes le mode le plus actif de m ultiplication végétative. C ette  
frustu lation  in tense des polypes de Lim nocnida  perm et le peuple­
m ent rap ide  d ’un biotope et explique l'abondance des m éduses 
dans un Iac tel que le M ohasi où la forme pélagique ne présen te  
pas de bourgeonnem ent m édusaire.
Bien que la distance parcourue p ar les frustu les soit faible 
(4 à 6 cm ), une colonisation trop dense du fond est cependant 
évitée, com pte tenu de la taille minime des colonies et la  p ro ­
pagation  des polypes assurée, d e  L a r a m b e r g u e  (1945) signale 
de plus que les frustu les de C raspedacusta  peuvent « être en­
tra înées passivem ent p ar phorésie ». K u h l  (1947) a pu en ob­
server flo ttan t librem ent dans le milieu am biant.
e) F rustu le  par rétraction.
D écrit chez C raspedacusta  p ar P e r s c h  (1933) et D e jd a r
(1934) sous le nom de division transversale , ce m ode de fru stu ­
lation consiste en une refon te  com plète d ’un individu ou de la 
colonie entière qui se con tracte  en une frustu le p résen tan t des 
caractères identiques à celles décrites précédem m ent. K u h l 
(1947), signale que lorsque s ’établit la m auvaise saison ou des 
conditions défavorables à l’espèce, la m ajorité des polypes se 
transfo rm en t de cette façon en frustules. C e mode de frustu lation  
semble correspondre d av an tag e  à un rajeunissem ent de la colonie 
par des processus de m orphallaxis plutôt q u ’à un phénom ène de 
propagation .
f )  F rustu le  interne.
P e r s c h  (1933) a décrit la form ation de frustu les in ternes chez 
Craspedacusta. C e phénom ène n ’a toutefois pas été observé p ar 
les au tres au teurs. La frustu le  est dans un pareil cas form ée dans 
l’espace gastra l et est expulsée par l’ouverture  buccale élargie.
g ) D ivision d 'u n e  colonie de polypes.
La division d ’une colonie de polypes en plusieurs fragm ents 
a été décrite à plusieurs reprises, notam m ent p a r G o e t t e  (1920) 
et p a r D e jd a r  (1934) chez C raspedacusta.
N ous avons pu faire des constatations identiques chez Lim no­
cnida, ces stades sont cependant exceptionnels (fig . 108 et 109).
7*
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1
Fig. 108
Colonie de polypes se div isant en deux fragm ents, l'un  d 'eux présente 
un bourgeon m édusaire. A la base de la colonie on distingue deux frustules. 
Fr. : frustule ; Me. : bourgeon m édusaire ; P. : périderme ; Po. : polype.
Fig. 109
Colonie de polypes de Limnocnida  composée de sept individus. Les deux 
polypes de droite se séparent de l'ensem ble de la colonie. O n observe 
égalem ent l ’existence sim ultanée d 'un  bourgeon d 'accroissem ent et d 'un 
bourgeon m édusaire. — B. : bourgeon d'accroissem ent ; Me. : bourgeon
m édusaire ; Po. : polype.
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D. Stades de Repos ou Bourgeons résistants. Régénération.
Durée de Vie.
a) B ourgeons résistants.
G o e t t e  (1908, 1909, 1920, 1921) a signalé en prem ier lieu 
l’existence de la reproduction  du polype de C raspedacusta  p ar 
fragm entation. D ’au tres au teurs on t p ar la suite observé des phé­
nom ènes identiques, notam m ent M o s e r  (1930), P e r s c h  (1933), 
K u h l  (1947) chez C raspedacusta  et K o r s c h e l t  (1927) chez 
O belia.
En 1931, R a o  signalait l’existence de form es résistantes 
(R esting  s tages) chez Lim nocnida indica. A près des essais d ’éle­
vage, l’au teu r observe toutefois ( R a o , 1932) que ces form es n ’ont 
aucun rap p o rt avec le cycle de la méduse.
N ous avons pu re trouver des stades de fragm entation  chez les 
polypes de Lim nocnida tanganyicae. La figure 110 nous m ontre 
une colonie de qua tre  polypes don t le m édian se strobilise en six 
m orceaux de tailles d ifféren tes. La s tructu re  histologique de l’un 
d ’en tre  eux nous est révélée p a r la figure l i i .
i - - e  R .
Fig. 110
Colonie de 4 polypes dont un se strobilise en fragm ents plus ou  moins 
sphériques, ou bourgeons de résistance. — B.R. : bourgeons de résistance ;
P. : périderm e ; Po. : polype.
C es bourgeons se p résen ten t sous l’aspect d ’une petite  vésicule 
close, dépourvue de région hypostom iale et dont les parois sont 
formées des deux feuillets fondam entaux ectoderm ique et endo-
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derm ique. D ’après P e r s c h  (1933) ces tissus auraien t réacquis 
des carac tères em bryonnaires p a r m orphallaxis.
L’endoderm e est bourré d ’inclusions digestives. O n  y ob­
serve pas de trace  de cellule g landulaire, l’ectoderm e est de 
s tructure  uniform e ; dépourvu de néoblastes, il contient n éan ­
moins quelques ném atocystes. L ’ensem ble de la vésicule est en­
touré d ’un périderm e plus ou moins lâche.
Fig. I I I
D étails histologiques d ’un bourgeon de résistance. — D. : diatom ée ; Ect. : 
ectoderm e ; End. : endoderm e ; P. : périderme.
Chez Craspedacusta, de tels bourgeons sont susceptibles de 
s ’accroître et de donner naissance après des tem ps de vie ralentie 
plus ou moins variables, soit à un polype soit à une frustule 
mobile ( P e r s c h , 1933; K u h l , 1947).
P e r s c h  et K u h l  ont égalem ent pu m ontrer q u ’après lésion ou 
lorsque les conditions de vie sont particulièrem ent défavorables, 
les polypes de C raspedacusta  peuvent se transfo rm er partie lle­
m ent ou to talem ent en stades de repos. C eux-ci sem blent alors 
assu rer la conservation de l’espèce. T ran sp o rté s  passivem ent 
dans d ’au tres milieux, ils o ffren t des possibilités de dispersion 
considérable.
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D ’après M o s e r  (1930) ces bourgeons résisteraien t à  une tem ­
péra tu re  de -f- 50" C. K u h l  (1947) n ’a p ar contre pu obtenir 
de développem ent à p a rtir  de stades identiques desséchés p ar 
chauffage.
b) R égénération .
P e r s c h  (1933) a été le prem ier a étud ier la régénération  du 
polype de Craspedacusta. Com m e l’a p a r la suite dém ontré K u h l  
( 1 9 4 7 ) ,  les polypes et les frustu les de C raspedacusta  p résen ten t 
de g randes possibilités de régénération . C e phénom ène est d ’ail­
leurs général à la p lupart des H ydrozoaires.
K u h l  a pu m ontrer que si l’on sépare un frustu le en deux 
parties, la portion an térieure  continue à se mouvoir norm alem ent 
et régénère  la partie  distale. La portion postérieure p ar contre 
ne présen te  plus que des m ouvem ents désordonnés et passe gé­
néralem ent p ar un stade  de repos avan t de se transfo rm er soit 
en une frustu le soit im m édiatem ent en polype.
Si l’on sépare un polype en deux portions, la partie  apicale 
régénérée reform e un petit polype ; dans certains cas, il peu t y  
avoir d ’abord  transform ation  en frustule. La partie  basale par 
contre passe nécessairem ent p ar un stade  de repos.
Si l’on décapite un des individus d ’une colonie, la portion 
restan te  peut soit se cicatriser et rester telle quelle, soit régénérer 
un nouvel hypostom e. A près 10 jours, celui-ci ne peut plus être 
d istingué des autres.
La trentièm e p artie  d ’une frustu le est encore capable de ré­
génération . Il est vraisem blable que le polype possède le même 
pouvoir ( K u h l , 1 9 4 7 ) .  A ucune expérience de régénération  n ’a 
été, à no tre  connaissance, ten tée chez Lim nocnida.
c) D urée de  vie.
Peu de renseignem ents sont connus sur la durée de vie des 
polypes dulcicoles, la culture individuelle n ’ay an t jam ais été p ra ­
tiquée. K u h l  (1947-’49) signale leur g rande résistance, des co­
lonies de C raspedacusta  pouvant survivre de 2 à 3 mois dans des 
cham bres m icroscopiques hum ides.
C et au teu r a pu conserver des colonies de C raspedacusta  pen­
dan t qua tre  ans et demi dans des aquarium  sans que les polypes 
n ’aient toutefois bourgeonné de m éduses (conditions de milieu 
d é fav o rab les ).
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R appelons égalem ent q u ’en ce qui concerne G onionem us, 
Lim nom éduses m arines proches de C raspedacusta  e t de L im no­
cnida, J o s e p h  (1925) a observé l’apparition  de m éduses dans un 
aquarium  où aucun apport d ’eau ni de m atière n ’avait été effec­
tué depuis plus de dix ans.
E. Conclusions.
La form ation de polypes spécifiquem ent identiques à partir 
de l'œ u f fécondé, d ’une frustule, d ’un stade  de résistance ou 
même de régénérât, s ’effectue suivant des processus organo- 
génétiques to talem ent d ifféren ts et nous m ontre que l’ontogénèse 
chez Lim nocnida tanganyicae  « n ’est pas une mais m ultiple » 
selon l ’expression de P. B r i e n  (1954-1955).
N ous avons vu au cours de ce tte  étude que les polypes, les 
frustu les et les m éduses sont les bourgeons d ’un même individu ; 
que la form e m éduse de Lim nocnida tanganyicae  peut dans cer­
taines conditions du milieu se p ropager égalem ent p a r bourgeon­
nem ent. O r, ces bourgeons donnen t exclusivem ent naissance à 
des m éduses.
La m éduse issue du polype a donc acquis des caractères p ro ­
p res (m édusaires) apparus au cours du bourgeonnem ent poly- 
podial et qui sont transm issibles asexuellem ent (m utation  som a- 
tique). Les divers types de bourgeonnem ent nous m ontrent que 
les cellules b lastogénétiques ont la possibilité d ’édifier un nouvel 
o rganism e rep résen ta tif de l’espèce et m ettent une fois de plus 
en évidence l’hérédité, « la pérennité som atique ( B r i e n , 1953, 
1955).
CYCLE BIOLOGIQUE DES LIMNOCNIDA
La figure 112 résum e de façon schém atique les d ifférentes 
phases du cycle biologique de Lim nocnida tanganyicae, victoriae 
e t congoensis.
C e cycle se superpose étonnem m ent à celui de C raspedacusta  
sowerbii, au tre  Lim nom éduse dulcicole. Le polype dont dérive la 
m éduse de Lim nocnida a la même structu re  que celui de C ras­
pedacusta. Il p résen te  les mêmes phases de reproduction asexuée, 
le bourgeonnem ent d ’accroissem ent réalisant de petites colonies 
comme chez Craspedacusta. Il se propage asexuellem ent par
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frustu les ay an t le même com portem ent, la même destinée que 
celles émises p a r C raspedacusta. Enfin, il engendre des m éduses 
sexuées de même organisation  que les m éduses de C raspedacusta.
Fig. 112
Schéma du cycle évolutif de Lim nocnida tanganyicae, victoriae  et congoensis. 
— Les traits pointillés indiquent les parties du cycle qui se déclanchent 
dans de m auvaises conditions écologiques, — Le bourgeonnem ent m édusaire 
m anubrial caractérise uniquem ent les Limnocnida  du Iac T anganika.
Le genre Lim nocnida  d iffère  cependan t de Craspedacusta  p a r 
les caractères su ivants :
a) C hez la m éduse, la position des gonades sur le m anubrium  
de Lim nocnida, tand is q u ’elles sont situées sur les canaux 
rad iaires chez C raspedacusta.
La structu re  des o rganes des sens endoderm iques d ifféren te  
dans les deux genres ; la m orphologie de leur m anubrium . R ap­
pelons égalem ent que les m éduses Lim nocnida  du T an g an ik a  
présen ten t des bourgeons m anubriaux qui n ’ex isten t pas chez 
C raspedacusta.
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b) H orm is la taille, le polype de Lim nocnida  est identique à celui 
de C raspedacusta sowerbii. Le stade  fixé de Lim nocnida  me­
sure en effet de 0,10 à 0,50 mm de longueur, ceux de C ras­
pedacusta  a tte ignen t ju sq u ’à 2 mm ( G o e t t e , 1909 ; P a y n e , 
1924).
Le cycle biologique de Lim nocnida  p résente égalem ent une 
g rande  sim ilitude avec celui de G onionem us vertens, Limno- 
m éduses m arines don t le polype de même dim ension possède des 
tentacules et ne forme pas de colonies, les b lastozoïdes se dé­
tachen t en effet du polype souche et reform ent un nouvel indi­
vidu. Le polype de G onionem us  p résen te  toutefois les mêmes 
phases de bourgeonnem ent m édusaire et de frustu lation  ( J o ­
s e p h ,  1925).
Les m éduses du Iac T angan ika , des lacs M ohasi et Saké et 
du S tan ley  Pool p rennen t donc leur origine à p a rtir d 'un  polype, 
elles p résen ten t un cycle m étagénétique. Les m éduses Lim nocnida  
du T an g an ik a  se p ropagen t toutefois presque exclusivem ent par 
bourgeonnem ents m édusaires. Les larves issues de la reproduc­
tion sexuée é tan t en effet en m ajorité détru ites p a r les conditions 
physiques particulières ex istan t dans ce g rand  Iac, la form ation 
des polypes est de ce fait presque com plètem ent éliminée.
P a r  contre, dan s le S tan ley  Pool, les lacs M ohasi et Saké, où 
les m éduses particulièrem ent nom breuses, ne m anifestent pas de 
bourgeonnem ents m édusaires, les polypes sont extrêm em ent abon­
dan ts  e t p résen ten t une reproduction  asexuelle massive p a r frus­
tulation , division ou fragm entation.
Les m éduses de Lim nocnida  sont liés à des conditions éco­
logiques beaucoup plus strictes que le polype, elles ne peuvent 
en effet subsister que dans des eaux calmes, dépourvues de cou­
ra n t (lacs, m ares) conditions réalisées par exem ple aux lacs 
M ohasi, Saké et T an g an ik a  ou on les observe du ran t toute l'an ­
née. A u S tan ley  Pool et à Inga les m éduses n ’appara issen t que 
dans les m ares isolées pendan t la saison sèche, aux hautes eaux 
elles sont en traînées p ar le couran t au fur et à m esure de leur for­
m ation. Le polype fixé sur des p ierres ou tou t au tre  support au 
fond de l’eau subsiste lui pendan t toute l’année assu ran t le m ain­
tien et la dissém ination de l’espèce.
La reproduction asexuée, soit p a r bourgeonnem ents m édusai­
res, soit p a r  m ultiplication des stades fixés tend donc chez Lim ­
nocnida  à supp lan ter la reproduction  asexuée.
R appelons à ce su jet que chez C raspedacusta  et G onionem us 
au tres Lim nom éduses, la m éduse sexuée ne semble égalem ent
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jouer qu ’un rôle négligeable. E n  effet, on sait que d ans nos 
régions l’apparition  des m éduses de C raspedacusta  est toujours 
sporadique, m assive et capricieuse, que les individus peup lan t un 
même biotope sont généralem ent de même sexe, d ’où im possibilité 
de fécondation. D e plus, les m éduses récoltées dans des stations 
d ifféren tes p résen ten t entre elles de légères divergences m orpho­
logiques ( P a y n e , 1 9 2 4  ; d e  L a r a m b e r g u e , 1 9 4 5  ; W e i l l , 1 9 4 9 ;  
K r a m p , 1 9 5 0 ) .  Com m e le signale d e  L a r a m b e r g u e  ( 1 9 4 5 )  ces 
faits s ’expliquent en adm ettan t que le peuplem ent a pour origine 
un ou des germ es de même polarité  sexuelle (polype à po ten tia­
lité unique, m asculin ou fém inin) et que la m ultiplication, le m ain­
tien de l’espèce se font par reproduction  asexuée (bourgeons 
m édusaires, frustules, divisions ou forme de résistances). T ous 
les individus d ’un même biotope appartiennen t ainsi à un même 
clone.
T e s s i e r  ( 1 9 5 0 )  et P i c a r d  ( 1 9 5 1 )  ont émis des idées iden ti­
ques au sujet de G onionem us vertens  don t l’apparition  est, elle 
aussi soudaine et peu constan te  et dont les d iverses populations 
p résen ten t en tre  elles de légères d ifférences. Com m e pour C ras­
pedacusta  et Lim nocnida  l’aire de dissém ination de cette espèce 
p ara ît devoir ê tre  beaucoup plus étendue qu ’il ne le semble ac­
tuellem ent, le m aintien de l'espèce é tan t assuré  p ar la persistance 
de la phase asexuée.
La reproduction  asexuée semble ici encore s ’être  pratiquem ent 
substituée à reproduction  sexuée qui ne joue plus dans ces for­
mes, à l ’encontre de ce que l’on observe généralem ent, q u ’un 
rôle secondaire. C hez certains B ryozoaires Phylacto lém ates, la 
gam étogénèse peut égalem ent se développer inutilem ent et même 
être  supprim ée ( B r i e n  et M o r d a n t , 1 9 5 5 ) .
SYSTEMATIQUE, 
PHYLOGENESE ET DISPERSION GEOGRAPHIQUE
Q u a tre  espèces de Lim nocnida  on t été décrites ju sq u ’à p résen t :
— Lim nocnida tanganyicae  G u n t h e r  ( 1 8 9 3 )  ;
— Lim nocnida indica  A n n a n d a l e  ( 1 9 1 2 )  ;
— Lim nocnida rhodesiae  B o u l e n g e r  ( 1 9 1 2 )  ;
— Lim nocnida cym odoce  J o r d a a n  ( 1 9 3 4 ) .
D ’après L e l o u p  ( 1 9 5 1 )  « Les descrip tions m orphologiques des 
q ua tre  espèces de Lim nocnida  ne font resso rtir que des d iffé­
rences secondaires, telles que le nom bre to tal ou relatif des ten-
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tacules et des lithocystes ainsi que la présence de bulbes ten ta ­
culaires et de festons om brellaires m arginaux. P a r  contre les 
principaux caractères anatom iques se révèlent identiques ».
T o u jou rs selon cet au teu r « le nom bre plus ou moins élevé de 
tentacules et de lithocystes dépend  su rtou t de l’âge de l’anim al ; 
les festons om brellaires et les bulbes ten tacu laires se m arquent 
plus ou moins selon l’é ta t de contraction ou d ’extension des in­
dividus ». En conséquence, L e l o u p  pense que les diverses espè­
ces de Lim nocnida  sont les form es d ’une espèce unique Lim nocni­
da tanganyicae  G u n t h e r  (1893). K r a m p  (1954) ram ène égale­
ment les trois espèces africaines à une seule Lim nocnida tanga­
nyicae, toutefois d istincte de la form e indienne Lim nocnida indica 
A n n a n d a l e .
L’exam en des nom breuses m éduses que nous avons pu récolter 
tan t dans les lacs T an g an ik a , M ohasi, Saké q u ’au S tan ley  Pool 
et à Inga, nous porte  à d istinguer trois espèces de Lim nocnida  
en A frique, distinctes de l’espèce indienne Lim nocnida indica 
A n n a n d a l e  ( 1 9 1 2 ) .
U ne prem ière espèce Lim nocnida tanganyicae  G u n t h e r  
(1893), propre au Iac T angan ika , est caractérisée p a r un intense 
bourgeonnem ent m édusaire et un nom bre relativem ent restre in t 
de ten tacu les (300) ( le). Les plus longs de ceux-ci (perrad iaux , 
in terrad iaux , ad rad iau x ) peuvent m esurer ju squ ’à 2,0 cm (1,5 à
2,0 cm ). Le nom bre de sta tocystes est légèrem ent in férieur à 
celui des tentacules, leur rap p o rt moyen é tan t de 0,80. Les plus 
grands individus a tte ignen t une taille supérieure à 2,5 cm (ten ­
tacules non com pris), la form e de l’om brelle est discoidale, le 
m anubrium  occupe les % de la cavité sous-om brellaire ( 17).
U ne seconde espèce groupe des form es répandues dans les 
divers bassins de l’A frique, horm is le C ongo. E lle ne présente 
pas de bourgeonnem ent m édusaire, possède un nom bre de ten ta ­
cules plus élevé (400 ), mais ceux-ci sont plus courts, leur lon­
gueur m axim ale ne dépasse pas 1,6 cm (1,2 à 1,6 cm ).
Le nom bre de sta tocystes est proche de celui des tentacules, 
le rap p o rt m oyen é tan t de 0,93. La form e et la taille de ces an i­
m aux sont sem blables à ceux de Lim nocnida tanganyicae.
(16) C es chiffres indiquent les valeurs maxim ales que nous avons pu 
observer chez les plus grands individus fixés.
(17) Les polypes é tan t m orphologiquem ent sem blables quelle que soit 
l'espèce envisagée nous n 'en  tiendrons pas compte dans la diagnose des 
espèces.
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P o u r des raisons de nom enclature et de priorité cette  espèce 
doit s ’appeler Lim nocnida victoriae G u n t h e r  du nom de la v a ­
riété signalée pour la prem ière fois dans le Iac V icto ria  en 1907.
C ’est à cette espèce que doivent être assim ilés Lim nocnida  
rhodesiae  B o u l e n g e r  (1912) et Lim nocnida cym odoce  J o r d a a n  
(1934). N ous ne pouvons que confirm er L e l o u p  (1951) et 
K r a m p  (1954) au sujet de la non validité de ces deux espèces. 
Les critères em ployés pour les carac tériser tiennent en effet à 
de légères et vagues d ifférences dues soit à l’âge des spécim ens 
considérés soit au degré de contraction ou de décontraction de 
la méduse, soit encore au m éthodes de fixation utilisées. C on­
tra irem ent aux deux au teurs précités nous la distinguons tou te­
fois de Lim nocnida tanganyicae  G u n t h e r  (1893).
Lim nocnida victoriae a été observée : dans le bassin du N iger ; 
dans le bassin du Z am bèse  ; dans les lacs V ictoria, M ohasi, 
Saké et Bilila ; dans le bassin du Limpopo ; au T ran sv aa l aux 
environs de P re to ria  et de Johannesbourg.
La troisièm e espèce que nous dénom m erons Lim nocnida con­
goensis  n.sp. est celle que nous avons découverte dans le bassin 
du fleuve C ongo (à  K insuka en aval du S tan ley  Pool et dans 
les rap ides d ’In g a).
T o u t comme Lim nocnida victoriae elle est dépourvue de phase 
b lastogénétique, elle se d istingue aisém ent des deux au tres espè­
ces p ar un nom bre beaucoup plus élevé de tentacules (ju sq u ’à 
850) et par la taille réduite  de ceux-ci.
Les plus g ran d s tentacules ne dépassen t q u ’exceptionnellem ent
1,0 cm de longueur (0,5 à 1,2 cm ). Les sta tocystes sont moins 
nom breux que les tentacules, leur rapport moyen est de 0,48.
C ette  espèce se caractérise  égalem ent p ar la forme beaucoup 
plus bom bée de l'om brelle et p ar la la rgeur du m anubrium  qui 
occupe les 4 /5  de la cavité sous-om brellaire. La taille de l’animal 
est identique à celle des espèces précédentes.
R appelons que l’espèce indienne Lim nocnida indica  A n n a n - 
d a l e  (1912) n ’a tte in t que 15 cm de diam ètre, p résen te  ju sq u ’à 
384 tentacules, 128 sta tocystes et est égalem ent dépourvue de 
toute b lastogénèse.
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Le genre Lim nocnida  com prend donc quatre  espèces que l’on 
peut séparer p ar les critères su ivants :
A ) M éduses bourgeonnantes.
Lim nocnida tanganyicae  G u n t h e r  (1893) ( f ig .  1).
— T en tacu les : 300.
— Longueur m axim ale des tentacules : 2,0 cm.
— R apport sta tocystes /  tentacules : 0,80.
Fig. 113
Lim nocnida congoensis nv. sp. povenant des m ares de Kinsuka (S tanley  
Pool). Les tentacules sont beaucoup plus nom breux et moins longs que 
ceux de Lim nocnida tanganyicae  et victoriae. (Fig. 1 et 2)
ANNALES LXXXVII (1956-7) 461
B) M éduses non bourgeonnantes.
1 ) 400 tentacules ou moins.
a) R apport sta tocystes /  ten tacu les : 0,93.
Longueur m axim ale des tentacules : 1,6 cm.
Lim nocnida victoriae  G u n t h e r  ( 1 9 0 7 )  (A frique) 
( =  Lim nocnida rhodesiae  B o u l e n g e r  ( 1 9 1 2 )  et 
Lim nocnida cym odoce  J o r d a a n  ( 1 9 3 4 )  ( f i g .  2 ) .
b) R apport sta tocystes /  tentacules : 0,33.
Lim nocnida indica  A n n a n d a l e  (1912) (In d e ).
2) 800 tentacules.
Lim nocnida congoensis  nv. sp. (fig. 113).
R apport s ta tocystes /  tentacules : 0,48.
L ongueur m axim ale des ten tacu le s : 1,2 cm.
★
V oyons m ain tenant quelle est la position systém atique du gen­
re Lim nocnida.
G u n t h e r  (1894) se basan t sur la position des gonades et 
l’origine endoderm ique des organes des sens, classa Lim nocnida  
dans les N arcom éduses. En 1903, G o t o  pré tex tan t l’origine ecto- 
derm ique des sta tocystes les inclut dans les Leptom éduses. 
G u n t h e r  dans un nouveau travail en 1907, les classa dans le 
groupe des T rachym éduses, O lindiidae.
P o u r M  a y e r  (1910), Lim nocnida  ap p artien t égalem ent aux 
T rachym éduses mais à la famille des Lim nocnididae.
E nfin , K r a m p , en 1938 et 1954, les classe très judicieu­
sem ent dans un sous-o rd re  nouveau des Leptolines, les L i m n o -  
m é d u s e s  dont la p lupart des rep résen tan ts sont dulcicoles ou 
saum âtres.
C ette  position systém atique est égalem ent accordée p ar K r a m p  
(1950) et R u s s e l l  (1953) à C raspedacusta sowerbii, au tre  forme 
dulcicole proche de Lim nocnida.
Selon K r a m p  (1938, 1950 et 1954) les Lim nom éduses qui oc­
cupent un rang  égal à celui des A nthom éduses et des Lepto­
m éduses sont caractérisées p ar ce qui suit :
— l’a lternance  d 'u n e  génération  sexuée et asexuée ;
— le polype ( lo rsq u ’il est connu) est sessile et pourvu ou non 
de tentacules ; l’endoderm e de ces derniers est tou jours en 
continuité avec celui de la cavité gastrique ;
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— les gonades de la m éduse sont disposées soit sur le m anu­
brium, soit sim ultaném ent sur ce dern ier et les canaux ra- 
diaires soit to talem ent su r ceux-ci ;
— les tentacules m édusaires sont creux, leur feuillet endoder- 
mique est en continuation d irecte avec celui de la cavité 
gastrique ;
— les statocystes, lo rsqu’ils existent, sont tou jours in ternes et 
pourvus d ’un axe d ’origine endoderm ique.
Le sous-ordre  des Lim nom éduses ainsi défini contient selon 
K r a m p  (1938-1939) les familles des M oerisiidae, des O lindiidae, 
des L im nocnidae et des P roboscidactylidae. S ignalons cependant 
que P i c a r d  (1951 b) émet des doutes sur la valid ité  de l'incor­
poration de cette dernière famille.
C e sous-ordre  des Lim nom éduses réunit donc des hyd ro ­
m éduses don t la position systém atique a été de tous tem ps d iffi­
cilem ent défin issable et fortem ent discutée. En effet, su ivant la 
position des gonades, l’absence ou la présence de statocystes, 
ces m éduses peuvent être classées dans les A nthom éduses 
(P roboscidacty lidae, M oerisiidae), tan tô t dans les Leptom éduses 
(P roboscidacty lidae) ou enfin dans les T rachym éduses (M oeri­
siidae, O lind iidae).
En ce qui concerne le genre Lim nocnida, nous avons vu que 
G u n t h e r  (1907) l’inclut dans la famille des O lind iidae tandis 
que M a y e r  (1910) et K r a m p  (1954) le classent dans la famille 
des Lim nocnididae q u ’il constitue à lui seul. Craspedacusta so­
werbii, très proche de Lim nocnida  est, par contre, m aintenu par 
K r a m p  (1950) et R u s s e l l  (1953) dans la famille des O lindiidae.
C es deux familles d iffèren t principalem ent p ar la position des 
gonades : celles-ci sont situées sur le m anubrium  chez les Lim­
nocnidae ; sur les canaux rad iaires ou partiellem ent su r ceux-ci 
et partiellem ent su r le m anubrium  chez les O lindiidae.
Les différences m orphologiques ex istan t en tre  Craspedacusta  
et Lim nocnida  justifient-elles une pareille séparation  ? B o u l e n - 
g e r  et F l o w e r  (1928) ont déjà a ttiré  l'a tten tion  su r les affinités 
ex istan t en tre  les deux genres. C es au teurs écrivent en effet : 
« A s a m atter of fact, the more w e study  C raspedacusta  and 
Lim nocnida, the  m ore w e are  struck w ith the close affinities 
betw een the tw o genera ».
Il faut no ter en prem ier lieu que la position systém atique de 
Lim nocnida  est à l ’heure actuelle basée exclusivem ent sur l'é tude 
de la m éduse qui seule nous était connue ju sq u ’à présent. O r, 
nous avons vu au cours de cette  étude que le polype de Lim no-
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enida  est absolum ent identique à celui de C raspedacusta ; seules 
les form es m éduses présen ten t quelques particu larités les d iffé­
rencian t l ’une de l’au tre . M ais on sait que ces organism es sont 
considérés p ar la p lupart des au teurs comme é tan t susceptibles 
de m odifications m orphologiques, adap ta tives en relation avec 
leur vie pélagique. A fin d ’étab lir les affin ités phylogénétiques de 
ces hydropolypes dulcicoles, analysons l’im portance systém atique 
qu ’il fau t accorder aux caractères m orphologiques d istinguan t les 
form es m édusaires.
O u tre  la position des gonades les deux genres se différencient 
par la s truc tu re  des sta tocystes et la m orphologie du m anubrium . 
Le bourgeonnem ent m anubrial p résen té  p ar les m éduses de 
Lim nocnida  n ’é tan t pas caractéristique de l’ensem ble des popu­
lations, ne peut revêtir de signification systém atique. Il n 'en  sera 
pas tenu compte.
E n  ce qui concerne la struc tu re  des organes des sens, on sait 
que les vésicules sta tocystes de C raspedacusta  son t d ’une forme 
particulière allongée et tubulaire ; elles s ’é tenden t d ’une m anière 
cen tripède à l’in térieur du vélum. Leur portion  m arginale om- 
brellaire est dilatée et contient le b a tan t sensoriel.
Les sta tocystes de Lim nocnida  p résen ten t une forme plus c las­
sique, sphérique ; elles corresponden t à la portion élargie des 
vésicules sensorielles de C raspedacusta. S ignalons cependant 
im m édiatem ent que C raspedacusta isoanum  du Japon ( O k a  et 
H o r a , 1 9 2 2 )  possède des sta tocystes de forme sphérique sem­
blables à ceux de Lim nocnida. La s tructu re  des o rganes des sens 
est d ’ailleurs adm ise comme é tan t variable.
C onsidérons m ain tenant les d ifférences ex istan t dans l’aspect, 
la form e du m anubrium  des deux genres. Celui de C raspeda­
custa  est de section carrée, étroit et allongé. Il se prolonge au- 
delà du bord  om brellaire par 4 lèvres buccales perrad iales sim­
ples ou plus ou moins plissées. Le m anubrium  de Lim nocnida  
est par contre largem ent béan t et court. R appelons que ces deux 
form es présen ten t un mode de nutrition  très d ifféren t. C raspeda­
custa  est p resque exclusivem ent m acrophage carnassière, elle est 
capable de cap tu rer des proies de g rande  taille, g râce à ses lè­
vres buccales mobiles, souples et vigoureuses. Lim nocnida, par 
contre, est p lanctonophage et sa cavité buccale tou jours la rge­
m ent béante  n 'in terv ien t pas dans la cap tu re  active des particules 
nutritives.
C es d ifférences m orphologiques sont certes caractéristiques, 
susceptibles de d istinguer les deux genres, mais ne nous sem­
blent pas de natu re  à justifier leur séparation  en deux familles.
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Les jeunes m éduses de Lim nocnida  et de C raspedacusta  ve­
nan t de se form er p résen ten t d ’ailleurs un m anubrium  de forme 
identique. C e n ’est q u ’ultérieurem ent que celui-ci se différencie 
et acquiert sa s truc tu re  caractéristique.
Lim nocnida  a donc au début de son développem ent le même 
m anubrium  que la m éduse C raspedacusta. C e n ’est qu ’au cours 
de la croissance que chez la prem ière le m anubrium  s ’élargit ; 
il s ’agit donc là d ’un caractère  secondaire.
E n dern ier lieu, exam inons la signification systém atique de 
la position des gonades. C e caractère  est généralem ent considéré 
comme prim ordial dans la distinction en tre  les d ifféren ts sous- 
ordres des Leptolina ; quelle im portance revêt-il en ce qui con­
cerne la phylogénèse de Lim nocnida  et de C raspedacusta  ?
La p lupart des au teurs s ’accordent pour signaler que les go­
nades de C raspedacusta  se développent au niveau du m anubrium  
et que ce n ’est q u ’au cours de la croissance q u ’elles s ’étendent 
d ’une façon centrifuge le long des canaux radiaires, repoussées 
p ar les qua tre  poches stom acales perradiales.
R appelons égalem ent que P i c a r d  (1951) a pu observer chez 
divers au tres O lind iidae une extension cen trifuge des gonades, 
celles-ci com m ençant à se d ifférencier au niveau du m anubrium  
puis s ’é tendan t progressivem ent à la quasi totalité  des canaux 
radiaires.
O n  pourrait de même alléguer, et nous rejoignons ici des idées 
émises p a r B o u l e n g e r  et F l o w e r  ( 1 9 2 8 )  que chez Lim nocnida  
le m anubrium  envahit la cavité sous-om brellaire dont il occupe 
les deux tiers et s ’étend ainsi sur l’aire des canaux radiaires, 
c ’est-à -d ire  dans l’espace réservé aux gonades. Lim nocnida  in­
corpore ainsi en son seul m anubrium  la zone germ inale qui chez 
C raspedacusta, s ’étend du m anubrium  aux canaux gastro -vascu­
laires.
La position des gonades au niveau du m anubrium  ne peut être 
considérée chez Lim nocnida  comme un caractère  systém atique 
strict, mais doit être envisagée comme une acquisition secondaire 
découlant de processus m orphogénétiques déjà  visibles chez 
C raspedacusta.
T ous ces faits sem blent confirm er que la position des gonades 
n ’a pas tou jours la signification systém atique q u ’on lui accorde 
généralem ent (certa inem ent pas en ce qui concerne la famille 
des O lind iidae) et que dans de nom breux cas elle n ’est que l’ex­
pression de processus adap ta tifs .
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A u term e de cette étude nous considérons que le genre Lim no­
cnida  ne peut être séparé du genre C raspedacusta  et qu 'il ap ­
partien t au même titre  que ce dern ier à la famille des O lindiidae. 
K r a m p  (1954) signale d ’ailleurs l'é tro ite  p aren té  ex istan t entre 
le genre Lim nocnida  et les O lindiidae, tou t en m ain tenant Lim no­
cnida  dans une famille distincte.
A fin  d ’y  inclure Lim nocnida, quelques mots doivent être a jo u ­
tés à la définition des O lind iidae qui devient ainsi « Limno- 
m éduse avec ou sans pédoncule ; avec quatre , six o u  s e p t  
canaux rad ia ires simples ou ram ifiés ; avec ou sans canal centri- 
pède ; avec les gonades sur les canaux radiaires, sur les canaux 
rad iaires et sur le m anubrium , o u  u n i q u e m e n t  s u r  le  
m a n u b r i u m  ; avec un ou deux types de tentacules m argi­
naux ; avec un ou sans o rganes d ’adhésion ; avec des vésicules 
sensorielles closes ».
R esten t à exam iner m ain tenant les relations ex istan t en tre  ces 
Lim nom éduses O lind iidae et les au tres H ydrom éduses.
L’étude de la litté ra tu re  (principalem ent M a y e r , 1910 ; K r a m p , 
1938 a et b, 1939, 1954 ; P i c a r d , 1951 a et b ;  R u s s e l l , 1953), 
nous perm et de considérer les L im nom éduses comme des form es 
de transition  en tre  les A nthom éduses « C ap ita ta  » (T u b u larii­
dae - C oryn idae  ( 18) d ’une p a rt et les T rachym éduses p rop re­
m ent dites (T rachynem idae  et G eryon iidae) d ’au tre  part.
Le rapprochem ent avec les T u b u lariid ae-C o ry n id ae  se com­
prend  p ar l’in term édiaire de la famille des M oerisiidae don t les 
form es les plus évoluées sont proches du type structu ra l des 
O lind iidae ( P i c a r d , 1951) et concrétisan t la tendance  évolutive 
vers cette  famille. Les O lind iidae ont été longtem ps considérés 
comme des T rachym éduses don t ils ont été très justem ent sépa­
rés p ar K r a m p  (1938 a et b ) .
Les Lim nom éduses présen ten t, nous l’avons vu, une ontogénèse 
m étagénétique proche de celles des A nthom éduses et des Lepto- 
m éduses et p ar conséquent d ifféren te  du cycle hypogénétique 
des T rachym éduses.
T outefo is, nous assistons à p a rtir  des L im nom éduses à la ré­
gression de la phase fixée asexuelle (polype généralem ent r a ­
bougri, sessile) pour aboutir à la suppression pure et simple de 
cette  phase chez les T rachym éduses où la forme sexuée seule 
subsiste.
(18) D ans un récent article  R e e s  (1957) signale égalem ent les affinités 
existant entre les Limnoméduses Annulella  et O stroum ovia  et les A ntho­
méduses « C ap ita ta  ».
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Il est dès lors curieux de consta ter que m algré cette  tendance 
évolutive m arquée, certaines O lind iidae (G onionem us, C raspe­
dacusta, L im nocnida)  p résen ten t cependan t secondairem ent une 
prédom inance de la phase asexuée à un tel point que dans cer­
taines conditions écologiques elle seule assure  le m aintien, la 
dissém ination et la reproduction  de l’espèce, la phase sexuée 
é tan t réduite, inutile ou même supprim ée.
L ’étude du cnidôm e sem ble à prem ière vue confirm er l’exis­
tence d ’une ligne phylétique issue des A nthom éduses (T ubu larii- 
d ae-C oryn idae) et aboutissan t au travers des Lim nom éduses aux 
T rachym éduses (V o ir  tab leau ).
E n  effet, le cnidôm e de M oerisiidae com prend des desm onè- 
mes et des sténotèles, ce qui les rapproche des T ubu lariidae- 
C orynidae, ainsi q u ’un troisièm e type de ném atocystes qui peut 
ê tre  un a triche ou un eury tèle m icrobasique (A . V a l k a n o f , 
1937-’3 8 ).
O r, d ’après R. W eill  (1934) les ném atocystes des O lindiidae 
sont « probablem ent des eurytèles m icrobasiques ou des m asti- 
gophores m icrobasiques ».
G râce à  l’obligeance de M onsieur G. T r e g o u b o f f , que nous 
tenons à  rem ercier ici, nous avons pu étud ier le cnidôm e d 'O lin ­
dias phosphorica  D elle C hiaje  — ( =  /O lindias mulleri H aeckel) 
où nous avons pu consta te r la présence non pas d ’eurytèle mais 
de m astigophores m icrobasiques.
Le cnidôm e des O lind iidae  ne sem ble donc pas hom ogène, 
puisque certaines form es telles que C raspedacusta, G onionem us  
et Lim nocnida  possèdent des eurytèles m icrobasiques hétéro tri- 
ches et d ’autres, comme O lindias, des m astigophores m icroba­
siques.
P o u r W eil l  (1934) les eurytèles m icrobasiques représen ten t 
le seul type  connu chez les T rachym éduses. T ou tefo is R u s s e l l  
(1940) a pu observer l'ex istence dans ce groupe de sténotèles 
et de form es de transition  en tre  ces dern iers et les eurytèles 
m icrobasiques.
C ette  possibilité d ’évolution de sténotèles en eurytèles ren ­
force l'idée d ’une relation évolutive en tre  le cnidôm e des M oeri­
siidae et celui des O lindiidae. M ais d 'au tre  part, la présence de 
sténotèles dan s le cnidôm e des T rachym éduses — alors qu 'à  
l’heure actuelle on ne les a pas observés chez les O lind iidae — 
semble apporte r un argum ent en faveur de l’origine polyphylé- 
tique de ces anim aux.
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N os connaissances actuelles sur le cnidôm e des O lind iidae ne 
sont donc pas défavorables à leur position in term édiaire entre 
les M oerisiidae et les T rachym éduses.
D es recherches plus poussées seraient toutefois souhaitables 
afin  de préciser la na tu re  du cnidôm e des Lim nom éduses et des 
T rachym éduses et de vérifier sa valeur systém atique tan t au 
point de vue spécifique que phylogénétique.
Le tableau ci-dessous résum e les affin ités des Lim nom éduses 
avec les au tres H ydrom éduses. E tan t donné les réserves form u­
lées p a r P i c a r d  (1951) en ce qui concerne la famille des P ro ­
boscidactylidae, seules les M oerisiidae et les O lind iidae seront 
considérées comme représen tatives des Lim nom éduses.
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ou
LIMNOMEDUSES Atriches






T rachynem idae 
1 G eryonidae
— Sténotèles E ury tè les — 
Eury tè les —
(1) Les T ubularidés possèdent un tétracnidôm e qui com prend toujours des 
Sténotèles et des Desm onèmes ; les deux autres catégories de ném atocystes 
appartenan t à dés types variables suivant les espèces de T ubulaires envisagées.
Le nom bre de C oelentérés dulcicoles ou d 'eau  saum âtre  est 
relativem ent restre in t. Il est in téressan t de no ter q u ’à p a rt quel­
ques G ym noblastes (no tam m ent toutes les espèces cosm opolites 
d ’hydres (H y d rid a e ) , Covdilophora caspia. P a l l a s  1771, seul 
hydropolype dulcicole colonial (C lav id ae ), A rchaeocenania  tour­
nieri, P i c a r d  et R a h m  1954, de la lagune d ’E brié C ôte d ’ivoire
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(O cean idae) ; quelques form es aberran tes, telles que P rotohydra  
leuckarti, G r e e f  1869, v ivant dans les eaux plus ou moins sau­
m âtres de nos côtés et C alpasom a dactyloptera  observé par 
F u h r m a n n  (1939) dans un aquarium  de N eufchate l (Suisse) 
dont la position systém atique est d 'a illeurs peu claire) ainsi que 
la N arcom éduse Polypodium  hydriform e, U sso w  1885, de la 
V olga, m er C aspienne et mer N oire  ; la m ajorité des formes 
dulcicoles et d ’eau saum âtre  appartiennen t aux Lim nom éduses. 
En effet, ou tre  C raspedacusta  et Lim nocnida  les O lind iidae com­
prennen t M aeotias inexpectata, O s t r o u m o f f  1896, de l’estuaire 
du D on et du K uban.
Les M oerisiidae de loin les plus nom breuses sont représentées 
p a r :  O dessia  (T h a u m a n tia s) moeotica, O s t r o u m o f f  1896, de 
la mer d ’Azov, m er N oire, é tangs littoraux de Sète et de Laval- 
duc en F ra n c e ; H alm om ises (M oerisia) lacustris, v o n  K e n n e l  
1891, des A n tille s ; H alm om ises (M oerisia) pallasi, D e r z h a v i n  
1912, m er C aspienne, baie d ’A strakan , em bouchure du T erek , ile 
T sh e rn y  ; H alm om ises (M oerisia) lyonsi, B o u l e n g e r  1908, Iac 
Q urum  en el Fayum  (Iac M oeris des anciens) en E gypte. 
M oerisia  alberti, décrit p a r L e l o u p  en 1938, appartien t en réalité 
au genre H yd ra  espèce vulgaris P a l la s  ( B o u i l l o n  et S e m a l - 
V a n  G a n s e n ) 1956.
K r a m p  (1938) a de plus signalé une espèce du genre H a l­
m om ises, non décrite à l’heure actuelle et p rovenan t du G ange.
S ignalons égalem ent, tou jours parm i les M oerisiidae, A n n u -  
lella gem m ata  R i t c h i i  1915, de la côte du B engale et des côtes 
ibériques, Laccocoryne horri U c h id a  1930, du Japon K ahoku- 
G ata  et O chi G ata  et enfin, la seule espèce du genre O stroum o­
via, O stroum ovia  Inkerm anica  P a l t s c h i k o v a - O s t r o u m o w a  1925 
des eaux dessalées du littoral de la mer N oire.
N ous voyons donc que les form es dulcicoles ou saum âtres 
appartiennen t soit aux G ym noblastiques soit aux Lim nom éduses ; 
une seule é tan t in tégrée aux N arcom éduses. Les Leptom éduses 
en sem blent p ar contre dépourvues.
O r  la m orphologie com parée nous a m ontré la filiation allant 
des G ym noblastiques aux T rachym éduses p a r l’interm édiaire des 
Lim nom éduses.
L ’ad ap ta tion  à la vie dulcicole semble avoir suivi les mêmes 
voies évolutives.
La carte  ci-dessous (fig . 114) résum e l’aire de dispersion des 
genres Lim nocnida  et C raspedacusta,
V-l - 4V;---
to. * iscfei;
• > ^ - .w
K / Í
In
A I R E  G E O G R A P H I Q U E
: « p "  -S«*- L
Fig. 114
R épartition  géographique des genres C raspedacusta  et Limnocnida.
•  Craspedacusta. -)- Limnocnida  récoltées. O  Limnocnida  observées.
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O n  s ’aperçoit im m édiatem ent que le genre Lim nocnida  est lo­
calisé uniquem ent dans les zones tropicales africaines et indiennes.
U ne telle d istribution  se superpose à celle de certains poissons 
dulcicoles (notam m ent des Bagridae, Schilbeidae, C lariidae, N o­
topteridae, C hann idae  =  O phiocephalidae, M astacem belidae) 
égalem ent répandus en A frique  et aux Indes,
C raspedacusta a p a r contre une répartition  beaucoup plus 
étendue. C ircum terrestre, elle est répandue dans les régions tem ­
pérées et principalem ent dans celles de l'hém isphère nord. C ette  
m éduse n ’a ju sq u 'à  p résen t pas été signalée ni aux Indes, ni sur 
le continent africain . L ’aire de répartition  des deux genres ne se 
recouvre donc pas.
Com m e le signale K r a m p  (1950) dans la p lupart des localités 
européennes ou am éricaines, le polype et la m éduse de C raspe­
dacusta  ont été observés dans des étendues d 'eaux  artificielles. 
Il en est ainsi égalem ent de certains des biotopes situés dans la 
région tropicale, notam m ent pour les spécim ens récoltés aux îles 
H aw ai, aux Philippines et au Brésil. Les exem plaires de la ré ­
gion de P anam a et du Chili ont toutefois été recueillis dans des 
eaux naturelles. L ’origine de Craspedacusta  doit être recherchée 
dans la vallée du Y ang  tse  K iang (A . d e  C, S o w e r b y i , 1941, 
et K r a m p , 1950).
C elle de Lim nocnida  reste  une énigme, mais il est probable 
que, tou t comme Craspedacusta, L im nocnida  soit une forme ini­
tialem ent fluviatile.
— U niversité  Libre de B ruxelles (L aboratoire de Z oologie et de Biologie 
anim ale) (D irec teu r: Prof. P. B rien).
— Institut pour la R echerche Scientifique en Afrique C entrale (I.R .S .A .C .).
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D ouglas, 1912; D unham , 1942; Fujiwara, 1932; G oto, 1903; Gunther, 
1893, 1904-1905, 1907; H ertw ig , 1878; H esse, 1895; Horridge, 1955; 
H ym an , 1940; Joseph, 1919, 1925; Kram p, 1932, 1954; Lankaster, 1880; 
Leloup, 1951; Linko, 1900; M ayer, 1910; M uller, 1865; M urbach, 1903; 
N agel. 1894 ; P ayne, 1924 ; Thom as, 1921 ; Yerkes, 1902.
10) O rganes sexuels et D éveloppem ent embryonnaire.
A llm an, 1 8 8 0 ;  Beadle  et Thom as, 1 9 5 6 ;  Benoit, 1 9 2 5 ; Berrill et Liu, 
1948 ; B igelow , 1907 ; Bouillon, 1954 ; Brien, 1951 , 1952 ; Brien et Reniers. 
1949, 1950, 1951 ; Brooks, 1886 ; Dalcq, 1952 ; Dejdar, 1934 ; Fujiwara, 
1930 -3 2  ; Goeitte, 1907 ; G ravely  et A gharker, 1912 ; Gunther, 1893, 1894 ; 
H argitt. 1913, 1916, 1917, 1920 ; Izquierdo, 1954, 1955 ; K uhn, 1910  ;
Leloup, 1951 ; M oser, 1933  ; O dor  et Blandau, 1951 ; Payne, 1924, 1926 ;
Rao, 1931, 1 9 3 2 ;  T uzet, 1 9 5 0 ;  V a n ey  et Conte, 1 9 0 1 ;  W h ite , 1930.
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A llm an. 1880; Bauer, 1903; Bet he, 1903; Boulenger. 1911; Bozler, 1926 
(a et b ) , 1927; Buddenbroch, 1953; Bullock, 1943; Dejdar, 1934; Eimer, 
1874, 1878 ; Fujiwara, 1932 ; Gunther, 1893, 1894 (a et b) ; Ham strom, 
1928; H ertw ig , 1878; Horridge, 1953, 1954 (a et b ) , 1955 (a, b et c ), 
1956 ; H yd e,  1902 ; H ym an, 1940 ; Krasinka, 1914 ; M ayer, 1906 ; Nagel. 
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1 8 9 0 ; Kuhl, 1947 ( a  et b )  ; Lendenfeld  von, 1 8 8 3 ;  M e ttey  e t Ham on, 
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Alluaud, 1911-12; A nnandale, 1912; A rnold  et Boulenger, 1915; Beau- 
champ, 1939, 1940, 1946, 1953; Berrill, 1950; Boulenger, 1911, 1912; 
Brien  et M ordant. 1955; Brow ne, 1906, 1907 ; B row ne  et Fowler, 1906; 
Chun, 1889, 1914 ; Damas, 1954 , Fantham  et Porter, 1933 ; Goette, 1909 ; 
Gravier, 1903, 1907; Guerne de, 1893 (a et b ) , 1894; G unther, 1893, 
1894, 1907; H aeckel. 1879-80; H artlaub, 1907; H incks, 1868; Jordaan, 
1934, 1935 ; Joseph, 1925 ; Kram p, 1950, 1954 ; K ufferath, 1952 ; Laram­
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1950, 1 9 5 4 ; K risnam urthy, 1 9 5 2 ; Leloup, 1938, 1 9 5 1 ; M onod, 1 9 4 7 ;
M oore. 1899, 1903-1904 ; Rao, 1931, 1932 ; Ringueleti. 1950 ; Schouteden, 
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